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RESUMEN 

Bromeliaceae (Poales, Monocotyledoneae) es una familia de plantas Neotropicales que 

constituyen un grupo muy diverso (ca. 3346 especies y 58 géneros). En esta tesis se re

visaron 33 estudios filogenéticos publicados a la fecha para la familia, con el propósito de 

explorar los avances en el conocimiento de sus relaciones. Se identificaron los grupos de 

la familia que requieren una revisión urgente ; así como grupos que han sido poco mues

treados, como por ejemplo las subfamilias Lindmanioideae, Hechtioideae, Pitcairnioideae y 

Navioideae. Algunos de los mayores retos de la investigación sistemática actual , centrada 

en bromelias, son (1) la circunscripción y entendimiento de las relaciones genéricas y (2) la 

integración de la información filogenética disponible, que para la familia es dispersa y frag

mentaria. El segundo punto fue abordado en esta tesis. Para ello se utilizó el enfoque del 

superárbol , con el propósito de integrar la información filogenética disponible en una sola 

hipótesis. Este enfoque requirió el desarrollo de una estrategia experimental para compa

rar el comportamiento de nueve métodos de superárbol (Avcon , MSS, MinFiip, MMC, MRP, 

PhySIC_IST, Robinson-Foulds Supertree, Sfit y Superfina) y decidir cuál es el más adecua

do para el caso de las Bromeliaceae. Los superárboles fueron comparados con un árbol de 

referencia, generado a partir del análisis de ML de una supermatriz integrada por 120 taxa y 

siete regiones de cpDNA. La comparación entre los superárboles y el árbol de referencia, se 

hizo con los indices CFI, NPM y PDC y la prueba de Shimodaira-Hasegawa. La integración 

de las filogenias publicadas para Bromeliaceae en una sola hipótesis no fue enteramen

te exitosa, debido a la falta de solapamiento entre las filogenias. El método de SuperFine 

generó el mejor superárbol , aunque sólo fue posible integrar cuatro filogenias en una hipóte

sis. El superárbol construido con el método de SuperFina fue usado como marco filogenético 

para estudiar la evolución del habito, la ruta fotosintética, el sistema sexual , el síndrome de 

polinización, y de dispersión de semillas en la familia Bromeliaceae. Subsecuentemente, las 

tasas de diversificación fueron calculadas para cada subfamilia. Los resultados indican que 

el habito, la ruta fotosintética, y los síndromes de dispersión de semillas, han evolucionado 

rápidamente, y su evolución se enfoca en los nodos ancestrales. En contraste, la evolución 

del síndrome de polinización y sistema sexual ha sido gradual. La tasa de diversificación más 

alta entre las subfamilias la presentan las Bromelioideae (r0_0 = 0.69, r0.9 = 0.50) , seguida 

de Pitcairnioideae (ro.o = 0.48, r0 .9 = 0.34} , mientras las tasas más bajas las presentaron 

Brocchinioideae (ro.o = 0.17, r0.9 = 0.07} y Hechtioideae (ro.o = 0.33 , r0.9 = 0.18}. La evolu

ción de CAM, el habito epífito y la presencia de semillas anemocoras, autocoras o zoocoras 

y la ornitofilia, podrían estar asociados con la diversificación de la familia. 





ABSTRACT 

Bromel iaceae (Poales, Monocotyledoneae) is a Neotropical plant family that constitutes a 

highly diverse group (ca. 3346 species and 58 genera). Bromel iaceae has been divided into 

eight subfamilies : Brocchinioideae, Bromelioideae, Hechtioideae, Lindmanioideae, Navio

ideae, Tillandsioideae, Pitcairnio ideae, and Puyoideae. Were reviewed the 33 phylogenetic 

studies currently published, to explore the advances in knowledge about relationships within 

the fam ily. lt was gained insight about the groups of the family that need urgent revision, 

and the groups have been poorly studied i.e. , subfamilies Lindmanioideae, Hechtioideae, 

Pitcairnioideae, and Navioideae. Sorne of the great challenges of systematic research are 

{1) the circumscription and understanding of generic relationships, and {2) the integration of 

the scattered phylogenetic information. The second point was addressed in the thesis using 

a supertree framework to integrate the available information of Bromeliaceae in one hypoth

esis. Th is framework required the development of an experimental strategy for comparing 

the performance of nine supertree methods (Avcon, MSS, MinFiip, MMC, MRP, PhySIC_IST, 

Robinson-Foulds Supertree, Sfit, and SuperFine), and then decide which method is more 

suitable for the Bromel iaceae case. Supertrees were compared with a reference tree, gener

ated from the ML analysis of a supermatrix integrated by 120 taxa and seven cpDNA regions. 

The comparison among the supertrees and the reference tree, was made with the CFI , NPM 

and PDC indexes, and Shimodaira-Hasegawa Test. lntegrating the published phylogenies 

for the Bromeliaceae in a single phylogenetic hypothesis was not entirely successful , due 

to the lack of overlap between phylogenies. The SuperFine method generated the best su

pertree, albeit it was only possible integrate four phylogenies in a hypothesis of relationships 

congruent with current phylogenetic knowledge of the fam ily. The supertree constructed with 

SuperFine method was used as phylogenetic framework for studying the evolution of the 

habit, the photosynthetic pathway, sexual system, pollination syndromes, and seed dispersa! 

syndromes in the fam ily Bromeliaceae. Subsequently, the diversification rates were calcu

lated for each subfamily. The results indicate that the habit, the photosynthetic pathway, 

and seed dispersa! syndromes, have evolved rapidly, and its evolution focuses on ancestral 

nodes existing lineages. In contrast, the evolution of pollination syndrome and sexual sys

tem has been gradual. The highest diversification rate among the presents Bromelioideae 

subfamilies (ro.o = 0.69, r0 .9 = 0.50) , followed by Pitcairn ioideae (ro.o = 0.48, r0.9 = 0.34) , 

while the lowest rates subfamil ies presented Brocchinioideae (ro.o = 0.17, r0.9 = 0.07) and 

Hechtioideae (ro.o = 0.33 , r0.9 = 0.18). The evolution of the CAM, the epiphytic habit and the 

presence of anemochorous, autochorous or zoochorous seeds and the ornithophily, could 

be associated with the diversification of the family. 
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Capítulo 1 

INTRODUCCIÓN GENERAL 

Con base en sinapomorfias moleculares y morfológicas, la familia Bromeliaceae se ha pro

puesto como un grupo natural dentro de las monocotiledóneas (APG 11 , 2003; Smith y Till, 

1998}. Estas plantas, que constituyen un grupo morfológicamente distintivo, también presen

tan una amplia diversidad de formas, además de otros caracteres, tales como: fotosíntesis 

CAM, tricomas absorbentes, hojas arrosetadas que en conjunto funcionan como un tanque, 

parénquima acuoso, etc. (Givnish et al. , 2011 , 2007; Quezada y Gianoli, 2011; Crayn et al., 

2004 ; Benzing , 2000; Medina, 1974). Estos caracteres les han permitido ocupar tanto el ha

bito terrestre, como el epífito y el rupícola, en ecosistemas de América tropical y subtropical 

(Benzing , 2000). 

Las Bromeliaceae, son también diversas en sus estrategias reproductivas, pues presentan 

diferentes síndromes de polinización (entomofilia, ornitofilia, quiropterofilia; Givnish et al., 

2011 , 2007; Matallana, 201 O); sistemas sexuales (hermafroditas, dioicos, monoicos, andro

monoicos y poligamomonoicos; Smith y Till , 1998) ; sistemas de cruzamiento (cleistógamas, 

autógamas autocompatibles, autógamas con una incompatibilidad parcial , mixtos; Matalla

na, 201 O; González, 2004; Martinelli , 1994). Según Benzing (2000} , en esta familia, también 

se presentan varios mecanismos de dispersión de semillas: por viento (anemocoras) , por 

movimientos balísticos (autocoras) , por animales (zoocoras) , y probablemente por agua (hi

drocoras) . 

Se ha propuesto que el habito epífito, el sistema sexual hermafrodita, el síndrome de poli

nización por aves, el síndrome de dispersión de semillas por animales y la vía metabólica 

CAM, son caracteres de historia de vida que podrían estar asociados a la diversificación 

de la familia Bromeliaceae (Givnish et al. , 2011 , 2007; Quezada y Gianoli , 2011; Matallana, 

201 O; Schulte et al. , 2005; Crayn et al. , 2004; Benzing , 2000; Medina, 1974). 

Existen estudios de evolución de estos caracteres que han contribuido a una mejor com

prensión de la historia evolutiva de la familia, sin embargo, el número de taxa incluidos en 

las hipótesis de evolución de caracteres, hasta ahora son pocos (Givnish et al., 2011 ). Por lo 

que es necesario realizar estudios con hipótesis filogenéticas mas incluyentes que permitan 

una mayor comprensión de los fenómenos evolutivos de esta familia. 

Estudiar los patrones macro-evolutivos de la famil ia Bromeliaceae es importante porque per

miten entender los cambios que han sufrido las especies en tiempos geológicos y que han 

dado lugar a la diversidad actual del grupo. Desde hace tiempo se reconoce que hay dos 
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componentes que afectan a los patrones de evolución : el componente de adaptación al am

biente y el propio del linaje (el cual no varía con el medio ambiente). Se han desarrollado 

técnicas que permiten inferir la contr ibución relativa de estos dos componentes, incorpo

rando el patrón de cambio evolutivo directamente en los análisis comparativos, lo cual ha 

dado lugar a una revitalización de este campo (Harvey y Pagel , 1991 ). La reconstrucción 

de estados ancestrales es un método poderoso para entender los caminos y patrones de la 

evolución 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 superárbol ofrece una excelente oportunidad 

para examinar la naturaleza de procesos evolutivos, porque a partir de ellos se pueden 

generar hipótesis filogenéticas basados en múltiples líneas de evidencia, integrando así la 

información filogenética de los taxa de interés (Bininda-Emonds et al., 2002}. 

Un superárbol es un árbol que amalgama, sintetiza o representa las relaciones filogenéti

cas incluidas en un conjunto de árboles fuente, porque usa topologías en lugar de datos 

primarios en el análisis (Bininda-Emonds et al., 2002}. Entre las principales aplicaciones de 

los métodos de superárbol están , evaluar la congruencia entre las hipótesis filogenéticas de 

un grupo en particular, revelar taxa con posiciones filogenéticas inestables, así como taxa 

que han sido poco muestreados, entre otras ; además proveen un marco filogenético integral 

para estudios de evolución (Stoner et al. , 2003} y de riqueza de especies (Salamin y Davies, 

2004). 

Dado que no existen estudios de evolución de caracteres de historia de vida asociados a 

las tasas de diversificación para la familia Bromeliaceae, en esta tesis se plantea el estudio 

de evolución de cinco caracteres de historia de vida, utilizando como marco filogenético una 

hipótesis construida con el método de superárbol y se calculan las tasas de diversificación 

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 
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Objetivos específicos 

1. Presentar una visión general del conocimiento filogenético actual de Bromeliaceae, 

a partir de todas las hipótesis de relaciones publicadas para la familia, considerando 

tanto los estudios morfológicos, como los moleculares disponibles. 

2. Integrar la información filogenética de la familia Bromeliaceae, con el método de super

árbol. 

3. Inferir la evolución de caracteres de historia de vida de la familia Bromeliaceae. 

4. Calcular las tasas de diversificación a nivel subfamilia de Bromeliaceae. 

Estos cuatro objetivos son desarrollados en los siguientes capítulos. El capítulo 11 , es una 

revisión del estado del arte del conocimiento de las relaciones filogenéticas de la familia Bro

meliaceae. En este capítulo, se incluye una compilación de todas las hipótesis filogenéticas 

publicadas para la familia, construidas a partir de diferentes tipos de evidencia (morfológi

ca y molecular) y una discusión sobre los avances en el conocimiento de las relaciones de 

parentesco, así como también se identifican los grupos más y menos estudiados dentro de 

Bromeliaceae (objetivo 1 ). 

En el capítulo 111, se integra la información filogenética disponible de Bromeliaceae en una 

sola hipótesis, utilizando el método del superárbol. Este capítulo incluye una comparación 

entre nueve variantes del método de superárbol: Avcon , MSS, MinFiip, MMC, MRP, Phy

SIC_IST, Robinson-Foulds Supertree, SFIT y SuperFine, así como una discusión referente 

al desempeño de estos métodos (objetivo 2). 

El capítulo IV es un análisis de evolución de caracteres de historia de vida, usando modelos 

probabilísticos de evolución, y también incluye el cálculo de las tasas de diversificación de 

las subfamilias reconocidas para la familia Bromeliaceae (objetivos 3 y 4). El capítulo V es 

una discusión general , en ella se integran los temas desarrollados en los capítulos 2-4; este 

último capítulo incluye las conclusiones generales. 
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lntegrating phylogenetic information for the family Bromeliaceae 

(Poales, Monocotyledoneae) 1 

ABSTRACT 

The Bromeliaceae family is a monophyletic group native to the New World , that has radiated 

extensively into physically extreme environments ranging from terrestrial to epiphytic, deep 

shade to full sun, mesic to extremely xeric, and sea level to alpine. We review the thirty-three 

phylogenetic studies currently published , to explore the advances in knowledge about rela

tionships within the family. We gained insight about the groups of the family that need urgent 

revision , and the groups that should be revised due to inconsistencies among the sets of ev

idence. These phylogenetic studies can be used as a foundation for designing more focused 

studies of particular clades to improve our knowledge of phylogenetic relationships within 

Bromeliaceae. We found only a fraction of the total diversity of Bromeliaceae represented in 

phylogenetic studies (726 out of ca. 3346 spp.) Subfamilies Lindmanioideae, Hechtioideae, 

Pitcairnioideae, and Navioideae have been poorly studied , 1 O genera are monophyletic, eight 

monotypic, whereas the other genera of Bromeliaceae were recorded as non-monophyletic. 

The great challenge of systematic research now is the circumscription and understanding of 

generic relationships. 

INTRODUCTION 

The family Bromeliaceae (ca. 3346 species and 58 genera, according to Luther, 2012) con

stitutes one of the most morphologically distinctive, ecologically diverse, and species-rich 

clades of flowering plants native to the Neotropics. lt extends from the state of Virginia in 

North America to Argentina in South America. The occurrence of a single disjunct species 

in western tropical Africa, Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms & Mildbr. , is attributed to long 

distance dispersa! (Givnish et al., 2004). 

The bromeliads have been successful colonizers of epiphytic and terrestrial habitats. Unique 

trichomes capable of water absorption, and the development of various strategies to deal with 

water stress (succulence, foliar impoundment, CAM photosynthesis) , confer an extraordinary 

ecological versatility on the family (Givnish et al., 2011 ; Horres et al., 2007). Bromeliads 

1 Escobedo-Sarti G.J., D. Mondragón, l. Ramírez y S. M agallón. lntegrating phylogenetic information for the family 
Bromeliaceae (Poales, Monocotyledoneae). Será enviado a la revista Botanical Sciences. 
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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). 

Bromel iads are perennial, rosette herbs with a short axis or rarely an elongated stem. The 

roots are absorbing in terrestrial species but in epiphytes, their vascular system is reduced 

and water uptake is accompl ished 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. lnflorescences 

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 L.:Hér) 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 petals 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 chalaza! 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 11, 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: Martín (1 994) 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 tour times within Bromeliaceae (Givnish et al., 

2007; Crayn et al., 2004; Martin, 1994). 

According to recent molecular studies, Bromel iaceae belong to the order Peales within the 

commelin id clade of the monocots. Within the Peales, 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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Traditionally, Bromeliaceae has been divided into three subfamilies (Pitcairnioideae, Tilland

sioideae, and Bromelioideae; Figure 11.1) that were distinguished by morphological charac

ters 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. Quite 

a few morphological characters have been studied in terms of systematic relevance within 

the family Bromeliaceae. Among these are: palien (Halbritter, 1992), stigmas (Brown and 

Gilmartin, 1989, 1984), foliar scales (Varadarajan and Gilmartin, 1987), seeds (Varadarajan 

and Gilmartin, 1988b), petal appendages (Brown and Terry, 1992). physiological characters 

(Crayn et al. , 2004; Benzing, 2000 ; Martín, 1994), chromosomal features (Gitaí et al. , 2005; 

Ramírez and Brown, 2001 ; Marchant, 1967) and biogeographical data (Smith, 1934). 

A 

Bromelioideae 

'------------, Pitcairnioideae 
'--------.... - Pitcairnioideae 

Tillandsioideae 

8 

Bromelioideae 

Puyoideae 

Pitcairnioideae 

'-------- Navioideae 

'--------• Hechtioideae 

Tillandsioideae 

'------ -----otiil Lindmanioideae 

'----------• Brocchinioideae 

Figure 11.1. Phylogenetic scheme of the Bromeliaceae family. A, traditional classification 
(according to Terry et al., 1997a). B, most recent propose (according to Givnish et al., 
201 1). See text for details. 

Harms (1930) establ ished the monotypic subfamily Navioideae, but this proposal did not re

ceive high approval and was not adopted by Smith and Downs (1 979, 1977, 1974). Varadara

jan and Gilmartin (1 988c) detected three supposedly monophyletic groups within the sub

family Pitcairnioideae by a cladistic study, based on foliar anatomy, foliar scale structure, 

and gross morphology of the shoot and the inflorescence. Accordingly, they proposed tribal 
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rank to the three groups: Brocchinieae, Pitcairn ieae 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 11.1; Terry et al., 1997a; Ranker et al. , 1990). Based on a 

ndhF phylogeny, Givnish et al. {2007) proposed eight bromel iad subfamilies (Tillandsioideae, 

Bromelioideae, Brocchinioideae, Lindmanioideae, Hechtioideae, Puyoideae, Navioideae, and 

Pitcairnioideae s.str.) that are mainly characterized by the morphology of the flowers, fru it, 

seeds, and molecular data (Givnish et al. , 201 1, 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 with in indi

vidual subfamilies (i.e. Givnish et al., 201 1, 2007, 2004; Barfuss et al. , 2005; Schulte et al., 

2005; Terry et al. , 1997a,b), resulting in numerous changes and additions at the generic 

level. More recent studies focused on intrageneric phylogenetic analysis through the use of 

combined morpholog ical and molecular datasets (Sousa et al. , 2007), AFLPs (Schulte et al. , 

201 O; Horres et al., 2007; Rex et al. , 2007) or nuclear characters (Jabai ly and Sytsma, 201 O; 

Sass and Specht, 201 O; Chew et al. , 201 O; Schulte et al. , 2009) ; in general , molecular stud

ies in Bromeliaceae on plastid DNA data on ly, 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 fam ily, 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 ANO 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 obtain ing 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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studies using their abstracts. For each individual study, was also surveyed studies that cited 

it and all studies cited in within them. This methodology was continued with that procedure 

using the combination of each of "phylogeny", "clade", "taxonomy", and "cladistic" with the 

terms "Bromeliaceae", bromeliads, and each name of the subfamilies and genus of the family. 

RESULTS 

Found 33 available phylogenetic studies for Bromeliaceae (Table 11.1) , were counted that 

726 species out of 3346 (Luther, 2012) , are sampled (21.65% of the total; Table 2). At the 

genus level, Brocchinia Schult. f. , Alcantarea Harms, Fosterella L. B. Sm. , Ananas Mili. , 

and Lymania Read are among the best represented in phylogenetic studies, while missing 

genera from phylogenetic analysis are Pseudaechmea L.B. Sm & Read and Disteganthus 

Lem., both genera of subfamily Bromelioideae (Table 11.2). 

DISCUSSION 

Monophyly of Bromeliaceae has been commonly accepted on the basis of morphological, 

anatomical and molecular characters (Givnish et al., 2007, 2004 ; Crayn et al., 2004; Clark 

et al., 1993; Duvall et al. , 1993; Gilmartin and Brown, 1987). 

The intra-family relationships are discussed, by subfamily, in light of the 33 phylogenetic 

studies published for the family, pointing out the agreement and disagreement among phy

logenetic proposals for the family and also, were identified those groups that have been 

poorly sampled. Next, the intra-family relationships will be discussed from the basal clades 

to derivate ones. 

Brocchinioideae 

This subfamily constitutes a monophyletic group (Givnish et al., 2011 , 2007). About 75% of 

this subfamily has been sampled (Table 11.2). The Brocchinioideae, includes only one genus 

in its current circumscription: Brocchinia. This genus lie at the base of the family, based on 

a cladistic analysis (Givnish et al., 2011, 2007, 1997; Crayn et al., 2004; Terry et al., 1997a). 

Brocchinia is endemic to the Guiana Shield , many species occurs only in one ora few tepuis, 

with a cool , extremely wet climate and exceedingly nutrient-poor soils analysis (Givnish et al., 

2011 , 2007, 1997; Smith and Downs, 1974). 
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O> Table 11.1. Published studies on the phylogeny of Bromeliaceae. 

No. Authors Study group 

1 Varadarajan and Gilmartin (1988a) Subfamily Pitcairnioideae 

2 Gilmartin et al. (1989) Glomeropitcairnia 

3 Ranker et al. (1990) Bromeliaceae 

4 Beaman and Judd (1996) Tillandsia subgenus Pseudalcantarea 

5 Ramírez (1996) Cryptanthus 

6 Terry et al. (1997a) Bromeliaceae 

7 Terry et al. (1997b) Subfamily Tillandsioideae 

8 Givnish et al. (1997) Brocchinia 

9 Horres et al. (2000) Bromeliaceae 

10 Forzza (2001) Encholirium 

11 Crayn et al. (2004) Bromeliaceae 

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

13 Schulte et al. (2005) Subfamily Bromelioideae 

14 Barfuss et al. (2005) Subfamily Tillandsioideae 

15 Horres et al. (2007) Subfamily Bromelioideae 

16 Givnish et al. (2007) Bromeliaceae 

17 Sousa et al. (2007} Lymania 

18 Rex et al. (2007) Fosterel/a 

19 Schulte and Zizka (2008) Subfamily Bromelioideae 

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

21 Granados (2008) Ti/landsia macgouga/li complex 

22 Schulte et al. (2009) Subfamily Bromelioideae 

23 Almeida et al. (2009) Quesnelia 

24 Rex et al. (2009) Fosterel/a 

25 Matallana (201 O) Bromeliaceae 

26 Sass and Specht (201 O) Aechmea 

Evidence 

Morphological 

Morphological 

Restriction sites (cp) 

Morphological 

Morphological 

ndhF 

ndhF 

Restriction sites (cp) 

tmL(UAA) 

Morphological 

matK, rps16 

Morphological 

matK, trnl , trnL-trnF 

trnK, rps16, trnl , trnL-trnF, atpB-rbcL , rbcl , matK 

trnl , trnT -trnl , trnL- trnF 

ndhF 

matK, psbA-trnH , trnL-trnF and morphological 

AFLP 

atpB-rbcL, trnl , trnL-trnF, matK, trnK 

Morphological 
matK-trnK, trnH GUG_psbA, trnDGUC_trnTGGU and 

morphological 

PRK, matK, trnK, trnl , trnL-trnF, atpB-rbcL 

Morphological 

matK, rps16 , atpB-rbcL , psbB-psbH 

matK, trnL-trnF 

rpb2 , ETS, g3pdh, trnl-F 

.... continued on next page 
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Table 11.1: (Continued) 

No. Authors 

27 Jabaily and Sytsma (201 O) 

28 Gonsiska (201 O) 

29 Chew et al. (201 O) 

30 Givnish et al. (2011) 

31 Pinzón et al. (20 11) 

32 Gomes da Silva et al. (2012) 

33 Versieux et al. (2012) 

....,¡ 

Study group 

Puya 

Catopsis 

Pseudobulbous Tillandsia species 

Bromeliaceae 

Tillandsia utriculata complex 

Vriesea corcovadensis group 

Alcantarea 

Evidence 

matK, trnS-trnG , rps16, PHYC 

rps16, rpl16 , matK, tmL-tmF, atpB-rbcL, atpF

atpH , rps16-trnK, PRK 

ITS2+5.8S, ETS 

atpB-rbcL, matK, ndhF, psbA-trnH , rpl32-trnl , 

rps16, tml, trnL-trnF 

Morphological 

Morphological 

Microsatellites 

end table. 
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Figure 11.2. (previous page). Representativa species of Bromeliaceae subfamilies. 
Brocchinioideae, the most basal group of bromeliads, is restricted to the Guiana High
lands. A-B,Brocchinia tatei L. B. Sm. Lindmanioideae, is one of the less known group of 
Bromeliaceae, it is endemic of the Guiana Shield. C, Lindmania ho/stii Steyerm. & L.B. 
Sm. Tillandsioideae, one of the more species and morphological diversa group; as well 
as, one of the most intensively studied group of Bromeliaceae, the greatest diversity of 
this group is centered in Mexico, Central America, and the Andes Range (South Amer
ica). O, Tillandsia brachycau/os Schltdl.; E, T. /o/iacea Mart. ex Schult. f. ; F, Vriesea 
malzinei E. Marren ; G, Catopsis morreniana Mez (male flower). Hechtioideae, a group 
endemic of Mexico and north of Central America; it has dioecy as it main reproductiva 
system. H-1 , Hechtia rosea E. Marren ex Baker. Navioideae, another poorly known 
group of Bromeliaceae, the plant depicted here (Navia igneosico/a, J), represent one 
of the mysteries in this group because it is apparently more related with Pitcairnia than 
with Navia. Pitcairnioideae, is one of the more widespread groups of Bromeliaceae, 
across America with one species in Africa. Pitcairneioidae is a terrestrial group, with 
zygomorphic flowers and winged seeds. K, Pitcairnia roseana L. B. Sm. Puyoideae, in 
this group are some of the largest plants of Bromeliaceae, and is mainly distributed at 
the Andean Range. M-N, Puya vasquezii lbisch & E. Gross. Bromelioideae, may be it 
is, at the same time, the more studied and less understood group of Bromeliaceae, one 
of its main representativa species, Ananas comosus (L.) Merr. (O) is one of the more ap
preciated tropical fruits. Bromelioideae a very diverse group in the South America, with 
several paraphyletic genera sensu molecular data. P, Bil/bergia macrolepis L. B. Sm.; O, 
B. viridiflora H. Wendl.; R, Hohenbergia stellata Schult. f.; S, Cryptanthus beuckeri E. 
Marren. Photo credits: A-C, J , M-N from Eric Gouda; D-1 , K, 0-S from Carlos Leopardi. 

This group has undergone an adaptive radiation in mechanisms of nutrient capture, includ

ing carnivory, ant-fed myrmecophytes, species with N2 -fixing symbionts, tank epiphytes, 

and non-impounding terrestrial forms (Figure 11.2; Reinert et al. , 2003 ; Givnish et al. , 1997; 

Varadarajan, 1986). Givnish et al. (1997) who used amplified fragment length polymorphism 

in their phylogenetic analysis of the genus, found four complexas (Prismatica, Melanacra, 

Micrantha and Reducta). 

Lindmanioideae 

This subfamily constitutes a monophyletic group (Givnish et al., 2011, 2007). Proposed by 

Givnish et al. (2007) , it includes two genera: Connel!ia N.E. Br. (ca. six species; Luther, 

2012) and Lindmania Mez (ca. 39 species ; Luther, 2012). In the study of Givnish et al. 

(2011 ), Lindmania representad by three species, was retrieved as paraphyletic. This sub

family is poorly representad in phylogenetic studies (it was found in only three out of 33 pub

lished phylogenetic studies; Table 11.2). Connel!ia is representad in the phylogenetic analysis 

of Varadarajan and Gilmartin (1988a) and Givnish et al. (2011 ), but most of the relationships 

among its taxa remain unknown. 

The scarcity of information about Lindmanioideae may be due to their restricted distribution 

to the upland and highland regions of the Guiana Shield of Venezuela, Guiana, and Brazil. 
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lt is noteworthy that the distributions of Lindmania and Connel/ia overlap. Connellia differs 

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. (201 O); Gonsiska {201 O) ; Pinzón 

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 caralla 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 11.2. Percentage of subfamilies and genera sampled in phylogenetic studies for 
Bromeliaceae. aAccording to Givnish et al. (2011 ),bAccording to Luther (2012) 

Subfamilya/Genusb No. of speciesb No. of taxa sampled Percentage sampled 

Brocchinioideae 20 15 75.00 

Brocchinia 20 15 75.00 

Bromelioideae 934 283 30.29 

Aechmea 276 134 48.55 

Acanthostachys 2 2 100.00 

A nanas 7 5 71.42 

Androlepis 2 50.00 

Araeococcus 9 5 55.55 

.. .. continued on next page 
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Table 11.2: (Continued) 

Subfamilya/Genusb No. of speciesb No. of taxa sampled Percentage sampled 

Billbergia 63 23 36.50 

Bromelia 60 10 16.66 

Canistropsis 11 1 9.09 

Canistrum 13 3 23.07 

Cryptanthus 72 7 9.72 

Deinacanthon 100.00 

Disteganthus 2 o 0.00 

Edmundoa 3 2 66.66 

Eduandrea 1 1 100.00 

Fascicularia 100.00 

Fernseea 2 50.00 

Greigia 36 3 8.33 

Hohenbergia 65 15 23.07 

Hohenbergiopsis 1 1 100.00 

Lymania 9 7 77.77 

Neoglazovia 3 1 33.33 

Neoregelia 120 8 6.66 

Nidularium 47 3 6.38 

Ochagavia 4 4 100.00 
Orthophytum 68 5 7.35 

Portea 9 9 100.00 

Pseudachmea o 0.00 

Pseudananas 100.00 

Quesnelia 23 18 78.26 

Ronnbergia 14 7 50.00 

Ursu/aea 2 2 100.00 

Wittrockia 6 2 33.33 

Hechtioideae 62 11 17.74 
Hechtia 62 11 17.74 

Lindmanioideae 45 4 8.88 

Connellia 6 16.66 

Lindmania 39 3 7.69 

Navioideae 107 9 8.41 

Brewcaria 6 2 33.33 

Cottendorfia 1 1 100.00 

Na vi a 93 4 4.30 

Sequencia 1 1 100.00 

Steyerbrome/ia 6 16.66 

Pitcairnioideae 623 100 16.05 

Deuterocohnia 18 7 38.88 

.. .. continued on next page 
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Table 11.2: (Continued) 
Subfamilya/Genusb No. of speciesb No. of taxa sampled Percentage sampled 
Dyckia 147 14 9.52 
Encho/irium 28 21 75 
Fosterel/a 31 27 87.09 
Pepinia 57 3 5.26 
Pitcairnia 342 28 8.18 
Puyoideae 218 51 23.39 
Puya 218 51 23 .39 
Tillandsioideae 1,337 253 18.92 
Alean tarea 32 22 68.75 
Catopsis 18 10 55.55 
G/omeropitcairnia 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 

(Giomeropitcairnia), 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 

(201 O). G/omeropitcairnia and Catopsis appear to have diverged early in the evolution of 

the Tillandsioideae (Barfuss et al. , 2005) and have developed divergent autoapomorphies. 

G/omeropitcairnia differ from typical tillandsioids in having a semi-inferior ovary, wh ile Catop

sis bore dioecious plants (Figure 11.2; Gilmartin et al. , 1989). 

All phylogenetic studies to date included only one to tour species of Catopsis, and in all 

cases it is monophyletic (Givnish et a/., 2011 , 2007; Barfuss et a/., 2005 ; Terry et a/., 1997b). 

This finding is consistent with the phylogenetic analysis of Gonsiska (201 O), who sequenced 

seven chloroplast regions and one nuclear region for 1 O of ca. 18 species. Additionally, 

Palací (1997) tried to resolve circumscriptions at the species level for Catopsis using a phe

netic approach and proposed severa! taxonomic changes. The studies of Palací (1997) and 

Gonsiska {201 O) allow us to understand some of the evolutionary relationships within this 
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genus and resolved sorne taxonomic problems, but currently this genus represents a chal

lenge because numerous taxonomic problems within it remain unresolved. Among these 

complications have been the use of overlapping ranges of continuously distributed char

acters to distinguish species. Additionally, the hermaphroditic populations and functionally 

dioecious plants of severa! Catopsis species have been considered taxonomically distinct in 

the past (Gonsiska, 201 O; Palací, 1997). 

The third tribe proposed by Barfuss et al. (2005) is Vrieseeae ; the members of this tribe are 

Alcantarea, Vriesea, and Werauhia J. R. Grant, they share sorne morphological characters 

as, mostly distichous flower arrangements, a pair of petal appendages, and petals mostly 

yellow (Barfuss et al. , 2005). Alcantarea comprises near 32 species (Luther, 2012), strictly 

rupicolous and occurring on gneiss-granitic inselbergs from eastern Brazil or more rarely, 

on quartzite rocky outcrops in grasslands with rocky soils vegetation of Espinhago Mountain 

range (Versieux et a/. , 2012) . Versieux et al. (2012) showed that A/cantarea is monophyletic 

and sister to a clade that comprises Brazilian species of Vriesea, this corroborated previous 

molecular studies by Barfuss et al. (2005). Sorne morphological characters that distinguish 

Alcantareafrom Vriesea (its closest relative) , are the seed with apical and basal appendages, 

linear-long, ephemeral , distinctly flaccidescent and spiralescent petals, semi-inferior ovary, 

large habit, bulky inflorescences, and convolute blade stigma type (Versieux et al. , 2012; 

Gilmartin et al. , 1989; Brown and Gilmartin , 1984; Smith and Downs, 1977), while Vriesea, 

are long-lived, short, elliptic, oblong or obovate petals, usually firm and remaining more 

or less erect or recurved but not spiraling after anthesis, seeds with apical appendages 

atrophied, superior ovary and occurring in south of Brazil, Andean foothills, Central America 

up to the Central Mexico (Versieux et al., 2012; Smith and Downs, 1977). 

Vriesea is the third largest genus in the family, with ca. 281 species (according to Luther, 

2012), several studies have consistently indicated that Vriesea is polyphyletic (i.e. Gomes da 

Silva et al. , 2012; Givnish et al., 2011 ; Barfuss et al. , 2005; Terry et al. , 1997b). The problem 

of delimitation of the genus Vriesea is dueto its morphological diversity, the number of shared 

characteristics, and the lack of unique features , all of which lead to an extremely confusing 

taxonomy. These difficulties are compounded by the small number of species included in 

phylogenetic studies (50 out of 281 spp.; Table 11 .2; Luther, 2012), and the almost complete 

lack of taxonomic review studies involving this genus. In the sole study of Vriesea ( Vriesea 

corcovadensis Mez complex; Gomes da Silva et al. , 2012) , using morphological analysis, 

results suggest that the group is not natural , despite its distinctive characters (i.e. , polysti

chous flowers, presence of a stolon, utriculiform rosettes, and a linear-triangular leaf blade 

with a maximum width of 1.5 cm). Again, morphological characters traditionally applied to 

circumscribe Vriesea failed. 
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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 Tíllandsía, 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 Guzmanía 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 wh ite or yellow, 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 Mezobrome/ía, 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 representad 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 controversia! , mainly the subdivision into seven subgenera 

(Smith and Downs, 1977); severa! authors have recognized the need of a critica! revision 

of these subgenera (Barfuss et al., 2005; Espejo-Serna, 2002; Beaman and Judd, 1996; 

Gardner, 1982}. 

Systematic works have already evaluated five subgenera: Allardtía (A. Dietr.) Baker, Til/and

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, corolla 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 Tíllandsia was based on sequence variation 

of seven plastid regions, five non-coding (partial 59 and 39 trnK intron, rps16 intron, tml 
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intron, trnL-trnF intergenic spacer, atpB-rbcL intergenic spacer) and two coding regions (rbcl 

and matK) for 60 species by Barfuss et al. (2005); their results displayed weak resolution 

in their cladograms, because all taxa of Tillandsia seems to be phylogenetically young (as 

detected by the low genetic divergence) , no taxonomic suggestions were made below the 

tribal leve!. Currently the taxonomy of the genus is far from have been studied satisfactorily, 

persisting key problems such as the division of Tillandsia and its relationship to other genera 

(Barfuss et al., 2005). 

Viridantha according to Barfuss et al. (2005) is monophyletic, yet we know little about the 

relationships within Viridantha as there is no published phylogenetic study. The only study 

on this genus was performed by Espejo-Serna (2003}, who carried out a phenetic analysis 

based on the comparative study of floral traits. Viridantha, is characterized by the stamens 

equal in length, flat filaments and subbasifixed anthers, 2-4 mm long, ligulate, free, dark 

green petals, distichous, protandrous flowers, long asymmetric, densely to very densely dis

posed scales, and simple-erect stigmas (Espejo-Serna, 2003}. 

Racinaea had been retrieved as non monophyletic (Givnish et al., 2011 ; Barfuss et al., 2005) ; 

the position of this genus based on different phylogenetic analysis, suggest it as member of 

Tillandsia, this is not surprising because Racinaea was segregated from Til/andsia subgenus 

Pseudocatopsis by Smith and Spencer (1993}. The set of characters that readily distinguish 

Racinaea from other tillandsioid genera are distichous, small and inconspicuous flowers, 

asymmetric sepals which are broadest towards the apex free or nearly so; stamens and pistil 

included in the caralla and a short and stout style (Smith and Spencer, 1993). 

Hechtioideae 

This subfamily had been retrieved as monophyletic and as sister group of Tillandsioideae 

(Givnish et al., 2011 , 2007; Rex et al. , 2009; Reinert et al., 2003; Forzza, 2001 ). This sub

family as defined by Givnish et al. (2011 , 2007) has one genus, Hechtia (ca. 62 spp. ac

cording Luther, 2012) , which had been poorly represented in the phylogenetic studies of the 

family (ca. 17.74% in 33 phylogenetic hypotheses; Table 11.2; Givnish et al., 2011 , 2007; 

Jabaily and Sytsma, 201 O; Matallana, 201 O; Rex et al., 2009; Horres et al., 2007, 2000 ; Bar

fuss et al. , 2005; Schulte et al. , 2005; Crayn et al., 2004; Forzza, 2001 ; Ranker et al. , 1990; 

Varadarajan and Gilmartin , 1988a). To date there is no specific phylogenetic study of this 

subfamily. The most comprehensive studies of Hechtia were conducted by Smith and Downs 

(1979 , 1977, 1974). Martínez (2008) examined the taxonomic and nomenclatura! positions 

of the Hechtia podantha Mez complex. No published phylogenetic analysis have broached 

interna! relationships within the genus and our knowledge of the relationships and evolution 

of this genus is lacking. 
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Hechtia is overwhelmingly Mexican. lt is characterized by dioecious members with restricted 

geographical ranges (i.e., each species is known from one ora 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 (Ramírez 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; Ramírez 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 Brewcaria L. B. Sm. , Steyerm. & H. Rob., Cottendorfia Schult. 

f., Sequencia Givnish , Steyerbromelia L. B. Sm., and Navia; these are restricted almost en

tirely to the remate and relatively inaccessible part of South America known as the Guiana 

Highlands. 

The placement of the Navioideae in the Bromeliaceae has been controversia! , but the un

derstanding of this clade has been improved by recent studies. The clade was proposed 

as monophyletic 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 dueto 

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 N avía should be reconsidered to resolve 
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numerous nomenclatura! difficulties; the use of minar differences in sepal and floral bract 

shape have perhaps led to the over-description of species (Figure 11.2; Reinert et al., 2003 ; 

Holst, 1997). 

Pitcairnioideae 

This is the third largest subfamily of Bromeliaceae, with ca. 623 spp. (Luther, 2012) , only 

100 species have been studied phylogenetically (Table 11.2; Givnish et al., 2011 , 2007; Jabaily 

and Sytsma, 201 O; Matallana, 201 O; Rex et al. , 2009, 2007; Hornung-Leoni and Sosa, 2008 ; 

Horres et al. , 2007, 2000 ; Schulte et al., 2005; Crayn et al. , 2004; Forzza, 2001; Terry et al. , 

1997a; Ranker et al. , 1990; Varadarajan and Gilmartin , 1988a). Pitcairnioideae include the 

genera Pitcairnia, Pepinia Brongn. ex André, Fosterella, Abromeitiella Mez, Dyckia, Deute

rocohnia Mez, and Encholirium Mart. ex Schult. f. These genera share some characters like 

capsular fruits, seeds winged, petal blades remaining free after anthesis (or, if slightly coiled, 

then not clawed) , the petals are large and conspicuous or, if minute, then sepals imbricate 

and anthers basifixed, linear (Givnish et al., 2007). 

The genus Pitcairnia has traditionally been treated as a monophyletic group (Varadarajan, 

1986), including in its synonymy the genus Pepinia. Pepinia was formerly subgenus of Pit

cairnia (Smith and Downs, 1974), but it was raised to generic status based on the morpho

logical analysis of Varadarajan and Gilmartin (1988a,b,c) , who characterized Pepinia, by its 

seeds with permanent localized wings or naked seed , versus seeds with identical basal and 

apical tails in Pitcairnia. The elevation of Pepinia to generic status seems inconsistent for 

several authors, because the wings or tails of the species may vary with geography and 

ecology. Robinson and Taylor (1999) based on foliar morphology and foliar anatomical adap

tations suggested that the recognition of Pitcairnia and Pepinia as different genera is artificial , 

and Pepinia should return to Pitcairnia. 

According to Givnish et al. (2011) Deuterocohnia is monophyletic, however, some studies 

suggest that the monophyly of Deuterocohnia is not supported, so a review of this genus 

m ay be warranted (Jabaily and Sytsma, 201 O; Rex et al. , 2009; Givnish et al. , 2007; Crayn 

et al. , 2004; Forzza, 2001 ). Abromeitiel/a might be the sister group of Deuterocohnia (Givnish 

et al., 2007; Forzza, 2001 ; Varadarajan and Gilmartin , 1988a). Both genera present a dis

tribution concentrated in the region of Chaco (Argentina) , some characters shared between 

them are: axillary scape, flowers developed until the apex of the inflorescence, asymmetric 

sepals, presence of petaloid appendages, seeds with apical and basal appendages (Forzza, 

2001 ). Some differences between them are: Abromeitiel/a has short or none scape and in

florescence 1-3 flowered, while Deuterocohnia has scape well developed and inflorescence 

many flowered (Spencer and Smith , 1992). Spencer and Smith (1 992) placed Abromeitiella 
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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 sorne 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, 201 O; 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 Fosterel/a is monophyletic (Rex et al. , 2009; Schulte 

and Zizka, 2008 ; Crayn et al., 2004}, and it is apparently sister toa clade comprising the xero

morphic genera Dyckia, Oeuterocohnia, Encholirium, and Pitcairnia (Rex et al., 2009; Givnish 

et al. , 2007; Crayn et al. , 2004}. In an important contr ibution 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). Fosterel/a 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, 201 O; Hornung-Leoni and Sosa, 2008}. Puya Malina 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, 201 O} . The current hypothesis for the fam ily regards Puya as monophyletic although 

this topology is weakly supported under Parsimony (Givnish et al. , 2011 ; Schulte et al., 2005), 
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and paraphyletic under Maximum Likelihood and Bayesian inference (Givnish et al., 2011 ). 

Given these results, it is worth asking if we should still consider Puya to be monophyletic. 

Terry et al. (1997a) suggest the possibility of placing Puya into Bromelioideae, but Givnish 

et al. (2011) disagree, because they consider both Bromelioideae and Puyoideae, as cur

rently defined, to be characterized by obvious morphological synapomorphies, whereas the 

clade consisting of both subfamilies appears to lack such defining traits (Givnish et al., 

2011 ). However, according to Gilmartin and Brown (1987), sorne features supporting Puya

Bromelioideae relationship include an inferior ovary and similarities in foliar scale anatomy 

(Smith and Downs, 1974). We consider that further tests of the relationship between Puya 

and Bromelioideae would be useful in identifying taxa that share a most recent common an

cestor with Bromelioideae, and should yield a refined hypothesis of phylogenetic tree and 

character evolution of the base of the Puya-Bromelioideae clade. 

Bromelioideae 

The monophyly of Bromelioideae had been strongly supported by morphological and molec

ular data (Givnish et al. , 2011 , 2007; Schulte et al. , 2009; Schulte and Zizka, 2008 ; Schulte 

et al. , 2005; Horres et al., 2007, 2000; Crayn et al., 2004; Terry et al. , 1997a; Ranker et al. , 

1990). This subfamily is the second more studied atter the Brocchinioideae (Table 11.2). The 

inter- and infra-generic relationships of Bromelioideae are the most poorly understood within 

the Bromel iaceae (Schulte and Zizka, 2008; Schulte et al. , 2005; Benzing, 2000). 

The generic delimitation with in the subfamily is regarded as especially problematic because 

morphological characters often prove to be homoplasic and hence, fails to delimit natural 

groups (Figure 11.2). Further, severa! genera are usually defined by unique combinations 

of characters, rather than by traditional synapomorphies. A special case is the peta! ap

pendage, this character has traditionally been considered important in the classification of the 

Bromelioideae subfamily, but a study of the diversification of this character (absent, present: 

scales, lateral folds) found peta! appendages to be homoplasic, thus rendering this character 

inappropriate for generic limitation (Schulte and Zizka, 2008). 

Severa! important efforts have been made to understand the Bromelioideae further (Schulte 

et al., 2009; Schulte and Zizka, 2008 ; Horres et al., 2007; De Oliveira et al., 2007; Faria et al. , 

2004). One alternative to morphological characters is geographic distribution (Schulte and 

Zizka, 2008). Groups of genera with similar geographic distribution and possibly, origin, might 

be more closely related than up to now suggested-in spite of considerable morphological 

differences among taxa (Schulte and Zizka, 2008). Geographic distribution was explored by 

Sass and Specht (2010) , whose results suggest that geographic distribution is often shared 
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by closely related species. There have been other relevant efforts to better understand of 

Bromelioideae (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 Mili. and Araeococcus Brongn. are 

monophyletic (Givnish et al. , 2011 ; Sass and Specht, 201 O; Schulte and Zizka, 2008; Schulte 

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, 201 O; 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 

(201 O}. Billbergia was found to be monophyletic (Faria et al. , 2004}, unlike the findings of 

Sass and Specht (201 O) 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, 201 O; Schulte et al. , 2005 ; Terry 

et al., 1997a). 

According to phylogenetic studies for Bromeliaceae family, Greigia, with two species rep

resented, is monophyletic (Schulte et al. , 2009}. Acanthostachys, also with two species, 

was displayed in the phylogenetic analysis of Faria et al. (2004) and Schulte et al. (2009} 

as monophyletic. Ramírez (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; Ramírez, 1996), 

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. Neorege!ia, is also not monophyletic (Schulte et al., 2005; 

Ramírez, 1991 ). The genera Pseudaechmea (1 sp.) and Dísteganthus (2 spp.) are not 

represented in any phylogenetic analysis (Table 11.2} . 
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Concluding remarks 

Bromeliads specialists have increased our knowledge of the family Bromeliaceae over many 

years of effort and hard work. With a 21.65% of species represented in phylogenetic trees, 

patterns can be glimpsed: the monophyly of the subfamilies Tillandsioideae and Brome

lioideae; the pattern of the subfamilies proposed by Givnish et al. (2007) , Brocchinioideae, 

Lindmanioideae, Hechtioideae, Navioideae and Pitcairnioideae. Monophyletic genera were 

Brocchinia, Alcantarea, Catopsis, Glomeropitcairnia, Guzmania, Werauhia, Hechtia, Steyer

bromelia, Fosterella, Puya, Ananas, Araeococcus, Bromelia, Acanthostachys. The mono

typic genera: Deinacanthon, Eduandrea, Fascicularia, Hohenbergiopsis, Pseudananas, Pseu

daechmea, Cottendorfia, Sequencia, whereas the other genera of Bromeliaceae have been 

retrieved as non-monophyletic. 

lt is desirable and necessary to have more inclusive phylogenetic hypotheses that represent 

more taxa, a situation that would allow a more detailed and precise inference of intra family 

relationships. With these available data, comparative biology studies could be performed 

and a comprehensive macro-evolutionary hypothesis could be postulated for the family. 

CONCLUSIONS 

Available phylogenetic analyses for Bromeliaceae have contributed to a better understanding 

of the evolutionary patterns and kinship relationships within the family. However, the num

ber of taxa included in the existing phylogenetic trees (726 spp.) comprises only 21.65%, 

a fraction of the total diversity of the Bromeliaceae, rendering our current knowledge and 

understanding of evolutionary phenomena in this family as fragmentary. 

We identified that the subfamilies Lindmanioideae, Hechtioideae, Pitcairnioideae and Na

vioideae have been poorly studied. These subfamilies represent 25% of the Bromeliaceae 

family. One point that appears indisputable is the monophyly of Tillandsioideae and Brome

lioideae, which is strongly supported by morphological features as well as by molecular and 

combined analysis. The great challenge of systematic research now is the circumscription 

and understanding of generic relationships. The monophyletic genera are: Brocchinia, Al

cantarea, Catopsis, Glomeropitcairnia, Guzmania, Werauhia, Hechtia, Steyerbromelia, Fos

terella, Puya, Ananas, Araeococcus, Bromelia, Acanthostachys; other genera of Bromeli

aceae were retrieved as non-monophyletic. The genera Pseudaechmea (1 sp.) and Diste

ganthus (2 spp.) are not represented within any of the thirty-three phylogenetic studies for 

the family. 
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A phylogeny of Bromeliaceae (Poales, Monocotyledoneae) deri

ved from an evaluation of nine supertree methods2 

ABSTRACT 

There are 26 phylogenetic studies for Bromeliaceae based on different sources of evidence. 

Despite this bread phylogenetic coverage of Bromeliaceae, however, the available phyloge

netic data display a scattered sampl ing , with little overlap among different types of evidence. 

The aim of this study is to integrate the available phylogenetic information of the Bromeli

aceae in one hypothesis using a supertree. To test which of them integrates best the in

formation for Bromeliaceae, nine supertree methods were employed: Avcon , MSS, MinFiip, 

MMC, MRP, PhySIC_IST, Robinson-Foulds Supertree, Sfit, and SuperFine. Supertrees were 

compared with a reference tree, generated from the maximum likelihood (Ml) analysis of a 

supermatrix integrated by 120 taxa of Bromeliaceae and seven cpDNA regions. In order to 

select which method best reconstructs the most robust phylogeny, two different sets of source 

trees were used: (i) those generated from the analysis of each individual DNA regions, and 

(ii) tour selected phylogenies (from the 26 published works). We used the consensus fork in

dex, normalized partition metric, patristic distance coefficient, and the Shimodaira-Hasegawa 

test to compare supertrees with the reference tree. The best performing methods were used 

to construct a supertree using all phylogenies of Bromeliaceae. The SuperFine method gen

erated the best supertree. The lack of overlapping among phylogenies was the majar limiting 

factor for the integration of the phylogenetic information of Bromeliaceae. Nonetheless, su

pertree methods helped in the identification of poorly sampled groups, as well as to explore 

levels of agreement among published phylogenetic studies for Bromeliaceae. 

KEYWORDS: Bromeliaceae, cladistics, meta-analysis, phylogenetic analysis, supermatrix, 

supertree. 

INTRODUCTION 

Bromeliaceae (Peales, Monocotyledoneae) is a Neotropical plant family that constitutes a 

monophyletic group supported by strong molecular and morphological synapomorphies APG 

2 Escobedo-Sarti G.J., l. Ramírez, C. Leopardi, G. Carnevali , S. Magallón, R. Duno y D. Mondragón. 2013. A 
phylogeny of Bromeliaceae (Peales, Monocotyledoneae) derived from an evaluation of nine supertree methods. 
Journal of Systematics and Evolution, en prensa. 
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11 {2003). lt 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, 201 O; 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 incompleta species overlap in arder 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., 201 O; 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 clase phylogenetic correspondence between the primary source trees and the 
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resulting supertree. Second, supertree algorithms should be easy to use and capable of rea

sonable performances under all circumstances; in other words, they should be general and 

not useful only for particular cases. Third, the time taken to complete the searches should 

be reasonable. These properties have not been thoroughly evaluated in different supertree 

methods using empirical data. 

Supertree methods have been criticized because they do not rely upon primary data to de

rive a phylogenetic hypothesis (Gatesy et al. , 2004; Rodrigo, 1996, 1993). However, com

parisons of the supertree and supermatrix approaches using simulated data have retrieved 

consistently similar results (Swenson et al., 201 O; Levasseur and Lapointe, 2006; Eulenstein 

et al., 2004; Bininda-Emonds and Sanderson, 2001 ). These comparisons have been made 

with empirical data using the matrix representation with parsimony (MRP) method against a 

supermatrix (Kennedy and Page, 2002) as well as with variants of the MRP, against a super

matrix (Baker et al. , 2009; Salamin et al., 2002). Their results strongly suggest that supertree 

approaches offer a good estimation of taxa relationships as do the supermatrix. 

Buerki et al. (2011) were the first to publish an empirical study (based on Sapindaceae) 

that compared the performance of seven supertree algorithms: MRP according to Baum 

& Ragan (Baum, 1992; Ragan , 1992) and Purvis (1995) , MinFiip, maximum splits fit (Sfit), 

average consensus (Avcon) , most similar supertree (MSS), super distance matrix (SDM), 

and MinCut. The seven methods were comparatively evaluated on several criteria: similarity 

of the output supertrees to the source trees, similarity of the supertrees to total evidence 

tree, the degree of resolution of the output supertrees, and the computing time required by 

the algorithm to complete its search. Their results suggest that MRP, MinFiip, and MinCut 

perform better than Avcon, Sfit, and MSS over all the criteria evaluated. 

Here we report the results of an empirical study where the performance of nine supertree 

algorithms are evaluated integrating the available phylogenetic information of Bromeliaceae. 

The nine supertree methods used were Avcon, MSS, MinFiip, modified mincut supertree 

(MMC) , MRP, phylogenetic signal with induction and non-contradiction (PhySIC_IST), Robin

son-Foulds supertree (RF-ST) , Sfit, and Superfine+MRP. 

Buerki et al. (2011) suggest the use of a cladogram derived from a supermatrix as a "null 

hypothesis" or reference tree to comparat ively evaluate the resulting supertrees. Thus, we 

constructed a supermatrix of molecular characters for taxa found in a selection of source 

trees; this matrix was analyzed under the maximum likelihood. The supertrees were com

pared against the reference tree using the consensus fork index (CFI) , the normalized par

tition metric (NPM) , the patristic distance coefficient (PDC), and the Shimodaira-Hasegawa 

(SH) test. Afterwards, the methods with better performance were used to build a supertree 

using all phylogenies currently available for the Bromeliaceae (Figure 111.1 ). 
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MATERIALS ANO 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, rp/32-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 111.1 ). 

Supertree Analyses 

Source trees 

Partition Source Trees (PST). A series of seven trees (Figure 111.1) were generated, one 

each per DNA regions that integrate the supermatrix. Each region was analyzed with PAUP* 

4.0.1 O (Swofford, 2002) with the Ratchet algorithm (Nixon , 1999). Parsimony searches were 

performed under the following parameters: Ratchet, with 500 iterations and 1 O random cy

cles. The batch file used to execute Ratchet in PAUP* was prepared with PRAP2 (Müller, 

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 

publ ished phylogenies. For each tree generated (one per region) , the degree of resolution 

was estimated with the CFI (Calles, 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 compase 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 arder to quantify the amount of resolution in the 26 source trees, the CFI (Calles, 1980) 

was calculated using PAUP* 4.0.1 O (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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Sanderson et al., 1998; Gordon , 1986) was verified with the script Stk_check_overlap.pl , as 

implemented in the Supertree Tool Kit (STK; Davis and Hill , 201 O). In a first stage of the 

analysis, we decided to use a subset of only four source trees that together have a wide 

coverage of the family (120 taxa in all subfamilies) and a reasonable degree of taxonomic 

overlap (> taxa, ca. 1 O% overlap). This was done because the degree of overlap among 

the 26 source trees selected was too low and broad overlap for an adequate estimation of 

supertree methods performances was required. The phylogenies of Horres et al. (2000) and 

Matallana (201 O) at the family level were not employed because they featured poor resolution 

(Figure 111.2). 

Meta-analysls 

4 phylogenies 
(optimum overlap and ¡.,...---. 

family wide) 

Supertree analysis, 
method comparison 

and selection 

Comparison ML vs. ST • 
(PM, PDC, SH) 

Summary and conclusions 

Figure 111.1. Schematic representation of methodologies used in th is study (see text for 
details). 
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Table 111.1. General information about DNA regions used to build the supermatrix. 

Data set Nt Al lnf M %gaps % max gaps % min gaps S Number of shared sequences 
1 11 111 IV V VI VIl 

atpB-rbcL (1) 89 1248 103 32 22.93 60.57 12.98 1 
ndhF (11) 85 1866 184 36 4.60 55.36 01 .07 10 67 
psbA-trnH (111) 87 818 60 34 22.44 29.21 13.69 o 85 64 
rp/32-trnl (IV) 89 1199 165 32 23.26 36.95 18.68 o 87 70 84 
rps16 (V) 106 1243 125 15 37.78 38.86 29.28 o 88 71 85 89 
trnK-matK (VI) 105 1612 182 16 17.80 51.18 02.43 o 84 73 82 85 101 
trnL-trnF (VIl) 89 1157 96 32 31.94 60.24 19.96 o 87 68 84 88 89 85 
Supermatrix 650 9143 915 197 39.44 - - 89 85 87 89 106 105 89 

t N, values of number of sequences ; Al , alignment length in bp; lnf, number of informative characters ; M, missing sequences; S, 
sequences found only in one data set; - , no data. 

o 
n> 

"O 
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The tour selected phylogenies were publ ished by Terry et al. (1997), Crayn et al. (2004), 

Givnish et al. (2007) , and Givnish et al. (2011 ); we used the published phylogenies in all 

cases (Figure 111.1). In Terry et al. (1997), the majority-rule consensus tree of 120 most 

parsimonious trees derived from parsimony analysis of ndhF cpDNA was used as source 

tree; in Crayn et al. (2004) analysis, the single published tree was used; in Givnish et al. 

(2007), the published tree, which is one among 12 equally most parsimonious trees resulting 

from a parsimony analysis of the ndhF cpDNA was used; finally, in Givnish et al. (2011) 

the majority rule consensus tree of a parsimony analysis of eight plastid regions was used, 

because it was the best resolved. These phylogenies account for 120 out of 3346 species 

(ca. 3.58%) and 48 out of 58 genera (ca. 81%) currently recognized in the family. These 

source trees were transformed into newick format by hand to make them readable by the 

supertree software. Four taxa were expressly excluded from the study, because they remain 

identified only to genus: Bromelia sp. (GenBank accession L75860), which was present in 

the phylogenies of Terry et al. (1997) and Givnish et al. (2007) , Dyckia sp., Encholirium sp., 

and Lindmania sp., which were represented in the phylogeny of Givnish et al. (2007). 

Supertree reconstruction 

Avcon (Lapointe and Levasseur, 2004; Levasseur and Lapointe, 2001; Lapointe and Cuc

umel, 1997; Landry et al. , 1996): the distance matrix of Avcon was integrated with the use 

of Clann version 3.0.0 (Creevey and Mclnerney, 2005). Afterwards, this matrix was analyzed 

with PAUP* 4.0.1 O (Swofford, 2002) under the following parameters for the heuristic search: 

the initial tree was calculated with a neighbor-joining (NJ) as starting tree, 500-iterations, TBR 

branch swapping, that was limited to 1 000000 re-arrangements. A majority-rule consensus 

tree was computed from the resulting supertrees. 

MSS (Creevey and Mclnerney, 2005) and Sfit: These analyses were performed with Clann 

version 3.0.0 (Creevey and Mclnerney, 2005). Search criteria for both analyses were as 

follows: 1000 samples, 100 iterations of the heuristic search using SPR but with a re

arrangement limit of 1 0000. Then a majority-rule consensus tree was generated from each 

analysis. 

MMC (Page, 2002): RAINBOW a supertree toolbox, Version 1.2 beta was used (Chen et al. , 

2004) . 

MRP: The analysis was performed according to Baum and Ragan (BR; Baum, 1992; Ragan, 

1992). The source trees were coded in a matrix using the SuperMRP.pl script (Bininda

Emonds, 2011 e). The resulting matrix was analyzed with PAUP* 4.0.1 O (Swofford, 2002) 

with the Ratchet algorithm (Nixon, 1999). Parsimony searches were performed under the 
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At least 02 shared taxa 
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Color legend: 
Family level studies 
Subfamily level studies 

• Bromelioideae 
• Puyoideae 
• 1illandsioideae 
Genus level studies 
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Figure 111.2. Overlapping outline of published phylogenies in Bromeliaceae. 
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following parameters: Ratchet, with 500 iterations and 1 O random cycles. The batch file 

used to execute Ratchet in PAUP* was prepared with PRAP2 (Müller, 2004). Then, a 50% 

majority-rule consensus tree was calculated. 

MinFiip (Eulenstein et al. , 2004): the matrix calculated for the MRP analysis was used; it was 

analyzed with Chen's heuristic supertree software (Chen et al. , 2004) with 1000 replicates, 

and using SPR. Then a 50% majority-rule consensus tree was calculated. 

PhySIC_ IST (Scornavacca et al. , 2008; Ranwez et al., 2007): the source trees were ana

lyzed with PhySIC_IST 1.0.1 software (Scornavacca et al. , 2008) , using the following param

eters: no guiding tree, externa! group not explicitly stated , bootstrap threshold values from 

source trees were not used to restrict the clade formation , and correction threshold in pre

treatment was 0.5. This threshold value was selected because it is intermediate between 

elimination of a triplet that is infrequent (zero) , and no changes (one). 

RF-ST (Bansal et al. , 201 O): This analysis was performed with the Robinson-Foulds Su

pertrees v. 2.0 software (Bansal et al., 201 0). SPR was used for branch permutation. 

Supertine (Swenson et al. , 2012): MRP (Superfine+MRP) was used as a "base method". 

This method is codified to run in runReup.py (Swenson et al. , 2012) and requires DendroPy 

(Sukumaran and Holder, 201 O). 

Supertree evaluation 

The CFI and the Oualitative Support reduced (rOS) index (Bininda-Emonds, 2003) were 

estimated for each supertree (Figure 111.1); the first index quantifies the amount of resolution 

of a tree and ranges from O (a tree without resolution) to 1 (a completely resolved tree). 

The rOS index quantifies the relative degree of support among the set of source trees for 

each node in the supertree (Price et al. , 2005; Bin inda-Emonds, 2003). The rOS index 

was calculated with OualiTree.pl v. 1.2.1. (Bininda-Emonds, 2011 b) , using 10000 bootstrap 

iterations. 

We used the normalizad partition metric distance (NPM) to assess the topological differ

ences between the ML tree and the output supertrees (Figure 111.1) calculated with the script 

partitionMetric.pl v. 1.2.1 (Bininda-Emonds, 2011 a). This index estimates the proportion of 

non-identical nodes between two trees with the same subset of taxa. The script deletes 

taxa absent from any of the two supertrees being compared to complete the calculation, and 

assumed to scale between o and 1 . 
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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. (201 O); this is nota distance 

measurement, it is an adapted version of the RF distance; the analysis was performed with 

the RF-report tool (Bansal et al., 201 O}. 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 111.1) , 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 111.1 ). 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, rp/32-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 111.1 ). Due to overlapping problems (see results), the analysis was 

also performed with 23, 18, and 10 phylogenies (Figure 111.1). 

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 111.1 ). The length of 

the alignments ranged from 818 bp in psbA-trnHto1866 bp in ndhF (Table 111.1). The number 

of sequences found only in one partition ranged from o (i.e., rps 16) to 1 O in ndhF. 
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ML tree and Input Trees 

ML tree (reference tree): The supermatrix was composed of 9143 characters (Table 111.1 ). 

The supermatrix analysis of likelihood (lag likelihood= -35409.8} suggests that subfami

lies Brocchinioideae, Lindmanioideae, Tillandsioideae, and Hechtioideae are monophyletic 

whereas Navioideae, Pitcairnioideae, Puyoideae, and Bromelioideae are not. 

Partition Source Trees (PST): Table 111.2 features the values of cladistic goodness of fit of 

each measurement for the seven data subsets. The consistency index (CI) varies from 0.64 

(psbA-trnH) to 0.75 (trnL-trnF). The retention index (RI ) ranges from 0.75 in rpl32-trnL to 

0.84 in trnL-trnF, while that of the CFI is of 0.57 in psbA-trnH to 0.79 in trnK-matK (Table 

111.2). 

Table 111.2. Values for the measures of goodness of fit for the partition cladistic 
Source Trees (PST). 

Data set 
atpB-rbcL 
ndhF 
psbA-trnH 
rpl32-trnl 
rps16 
tmK-matK 
trnL-trnF 

Clf 
0.66 
0.69 
0.64 
0.68 
0.67 
0.71 
0.75 

Rl 
0.80 
0.79 
0.76 
0.75 
0.83 
0.81 
0.84 

CFI 
0.79 
0.79 
0.57 
0.66 
0.64 
0.79 
0.74 

t Cl , Consistency lndex; Rl , Retention lndex; CFI , Consensus Fork lndex. 

Source Trees from the literature (LST): The CFI ranges from 0.776 in the Crayn et al. (2004) 

phylogeny to 0.989 in that of Givnish et al. (2011 ). Shared taxa ranges from 1 O between 

the Crayn et al. (2004) and Givnish et al. (2007) phylogenies, to 32 between the Crayn et al. 
(2004) and Givnish et al. (2011) phy/ogenies. 

Supertree Evaluation 

Output supertrees from MSS, Avcon, Sfit, MRP, Minflip, SuperFine, RF-ST, and MMC were 

fairly well resolved (CFI values > 0.8) , all those generated with the PST and by the LST. The 

supertree generated by PhySIC_IST had the largest number of metaphyletic clades (Table 

111.3). 

Avcon , MSS, and Sfit were the methods that generated supertrees with the most negative 

rOS values (both with PST and LST} ; the mismatches were distributed across most of the 

nades (Table 111.4). Supertrees generated by PhySIC_IST and RF-ST featured mostly posi

tive rOS values (Table 111.4). With LST based trees, the MRP, MMC, Minflip, and Superfine 
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Table 111 .3. Values of Consensus Fork lndex (CFI) , Robinson-Foulds distances (RF) , Normalized Partition Metric 
lndex (NPM), Patristic Distance Coefficient (PDC) , test of Shimodaira and Hasegawa (SH) of the supertrees used 
in the comparison of the nine methods. 

Supertree method 
Partition Source Trees (PST) Literature Source Trees (LST) 

CFI RFf NPMf PDCf SH CFI RFf NPMf PDCf SH PDCI§ 
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 0.124 0.000 1.000 378 1.000 0 .1 31 0.000 0.011 
Minflip 0.975 628 0.309 0.925 0.839 0 .983 128 0.500 0.921 0.466 0.964 
MMC 0.874 732 0.691 0.671 0.021 0.847 84 0.444 0 .847 0.479 0.958 
MRP 0.941 644 0.309 0.899 0.855 0.992 84 0.444 0.925 0.714 0.992 
PhySIC_IST 0.653 NA 0.236 NA NA 0.686 NA 0.364 NA NA 1.000 
RF-ST 0.864 538 0.288 0.835 0.583 0.992 26 0.418 0.927 0.591 0.975 
Sfit 0.983 1040 0.949 0 .25 0.000 1.000 352 0 .991 0.000 0.000 0.006 
Superfina 0.992 610 0.369 0.910 0.936 0.847 118 0.384 0.930 0.922 0.995 

t 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). 

o 
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Table 111.4. rOS values for supertrees generated in th is study. 

PSTt 
Supertree method 

H~ Hm E 
Avcon 268 1114 270 
MSS 10 655 168 
Min Fiip 271 270 194 
MMC 201 376 144 
MRP 268 352 171 
PhySIC_IST 267 137 142 
RF-ST 614 454 374 
Sfit 33 635 151 
Superfina 272 351 203 

t Partition Source Trees. 
§ Literatura Source Trees. 
t H, Hardmatch; Hm, Hardmismatch; E, equivoca!. 

A 

Color legend : • Brocchinioideae 

• Bromeliodeae 

• Hechtioideae 

• Lindmanioideae 

• Navioideae 

• Outgroup 

LST§ 

H Hm 
35 262 
4 254 

167 95 
171 33 
204 48 
190 2 
243 6 
20 230 
144 76 

B 

• Pitcairnioideae 

• Puyoideae 

E 
179 
218 
206 
204 
224 
136 
223 
226 
184 

• TIIIandsioideae 

Figure 111.3. Comparison of the reference tree (supermatrix) with the (A) best supertree 
obtained in this study (SuperFina based in PST) and the (B) worse supertree obtained 
in th is study from (MSS based on PST). 

methods generated supertrees with negative rOS values, mainly at deep branches of the 

phylogenies, whereas the most of the high and medium order branches show equivoca! or 

positive values (Table 111.4). 

Supertrees generated with the RF-ST, Superfine, MinFiip, MRP, and MMC methods display 

better agreement with the source trees, as evaluated through the Robinson-Foulds distance, 
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both in the trees generated from the PST and the LST (Table 111.3}. 

When the output supertrees 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 111.3; 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 bu ilt 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 coetticients, pointing to 

a low similarity with the reference tree (Table 111.3 ; Figure 111.3) . The same pattern emerged 

when LST-based supertrees were compared with the reference tree (Table 111.3). 

Regarding the SH-test, PST based supertrees yielded by the MSS, Avcon, MMC, and Sfit 

algorithms are significantly different (P< O.OS) from the supermatrix (Table 111.3), whereas 

none of the other supertrees are refuted (Table 111.3; Figure 111.3}. The same pattern emerged 

with the LST-based supertrees. 

Supertree of Bromeliaceae 

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 1 O publ ished phylo

genies for the Bromeliaceae. With minimum overlap of 2, 6, 12, and 24 taxa, respectively. lt 

is not teasible to speak of percentages because these phylogenies share less than 05% of 

the taxa ( < 35 taxa from a total of 698; Figure 111.2}. 

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 tailed 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 dueto intrinsic algorithmic limitations. The 1 0-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 111.5) 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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Figure 111.4. (Part 1) Bromeliaceae supertree constructed with SuperFina based on LST. 
Numbers above branches indicate rOS values ; verticall ines the subfamilies. 

DISCUSSION 

Evaluation of the supertree methods 

a. Performance tor desírable propertíes 

OJ ...., 
o 
3 
ro 
o· 
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The performance of supertree building methods should meet a series of properties proposed 

by Steel et al. (2000} and Wilkinson et al. (2007, 2004) in a mathematical and practica! 

context, respectively. Overall , these properties specify that (i) the taxa in the output supertree 

should be equal to those found in all source trees, (ii) that there should be a phylogenetic 

agreement between the relationships featured in the output supertree and the original source 

trees. Furthermore, (iii) whenever there are scaffold source trees, the resulting supertree 

should display their structure and (iv) the supertree method should be applicable to any set 

of source trees, regardless of the arder they are fed into the algorithm. 
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Figure 111.5. (Part 11) Bromeliaceae supertree constructed with SuperFina based on LST. 
Numbers above branches indicate rOS values ; verticallines the subfamilies. 

Although our primary objective was not to assess whether Steel et al. (2000) and Wilkinson 

et al. (2007, 2004) desirable properties are met by the supertree algorithms, it is noteworthy 

that PhySIC_IST is the only method that produced a supertree composed of a subset of taxa 

not equaling to those of the source trees. Therefore, it was difficult to compare this particular 

method with the others analyzed here, and with the source trees. PhySIC_IST, however, 

is useful to define taxa in unstable positions. In general , MSS, Avcon , and Sfit performed 

poorly as they were unable to produce the general topology of the scaffold trees (i.e. Givnish 

et al., 2011 ), did not show the topology of the common clades (see rOS values in Table 111.4), 

running time for the algorithms was the longest, and were the only algorithms affected in an 

important way by the arder in which the source trees were entered into the program (see 

PDCI in Table 111.3). 
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Table 111.5. Values of Consensus Fork lndex (CFI), and Normalized Partition Metric lndex (PM) for the resulting 
supertrees built with 26, 23, 18, and 1 O phylogenies of Bromeliaceae. 

With 26 source trees With 23 source trees 

Supertree method 
CFI PM rQS valuesf 

CFI PM rQS values 
H Hm E H Hm E 

Minflip 0.86 0.48 1260 2028 12442 0.87 0.12 1043 1795 10387 
MRP 0.85 0.3 1290 823 13357 0.96 0.07 1570 984 11936 
Superfine - - - - - 0.92 0.08 1657 969 11220 
PhySIC_IST 
RF-ST 

With 18 source trees With 1 O so urce trees 

Supertree method 
CFI PM rQS values 

CFI PM rQS values 
H Hm E H Hm E 

Minflip 0.90 0.44 857 1358 7073 0.89 0.26 527 524 2109 
MRP 0.95 0.29 1149 689 8026 0.67 0.21 459 152 1759 
Superfine 0.90 0.28 1160 786 7361 0.90 0.38 20 o o 
PhySIC_IST - - - - - o 0.23 713 180 2357 
RF-ST - - - - - 0.93 0.26 527 524 2109 

t rOS values: H, Hardmatch; Hm, Hardmismatch; E, equivoca!;-, no data. 
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To assess whether the arder in which the source trees were entered into the algorithms af

fected the output supertrees, the LST were ordered from largest 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 arder 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 (1 0-15% 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 (rpl32-trnl tree). On the other hand, for the LST set of trees, 

the majar 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 111.3; 

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 Mclnerney, 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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yielded the relationship hypothesis that better resembles the primary data (Figures 111.3-111.4). 

SuperFine works in two stages: in the first step, it produces an initial, incompletely resolved, 

supertree, using an existing method called the Strict Consensus Merger (SCM; Huson et al., 

1999), an extension of the strict consensus tree method of Day (1985), applied to two trees 

at a time until all the trees are merged into a single tree. The second step refines the SCM 

tree using the base supertree method (which in this study was MRP) and the input source 

trees (Swenson et al., 2012). lt is likely that this combination of steps makes this method 

more robust than other methods based only upon matrices or in the direct analysis of the 

topology of source trees. Swenson et al. (2012) indicate that SuperFine is a method that 

generates certainty, a hypothesis that is supported by the findings of this study. 

Supertree of Bromeliaceae 

When an ideal supertree is the goal , the selection of an appropriate method and the quality 

of the source trees (number and size of the source trees, and the degree of overlap among 

them) are critica! , as these variable may affect the results of a supertree analysis (Buerki 

et al., 2011 ; Wilkinson et al., 2007, 2004; Salamin et al., 2002; Bininda-Emonds and Sander

son, 2001 ). Our results support these observations, because the quality of the source trees 

and their overlap strongly affected the supertree construction when all the available phyloge

nies for Bromeliaceae were employed. 

lntegrating the 26 published phylogenies for the Bromeliaceae in a single and more inclu

sive phylogenetic hypothesis using the best performing methods (Minflip, MRP, PhySIC_IST, 

RF-ST, and SuperFine; see previous section) was not entirely successful. This is evident 

by the poor agreement between the supertrees obtained and the current understanding of 

relationships within the family. This outcome m ay be the result of the quality of the data used 

for the analysis, especially by the little overlap among source trees. 

In order to obtain a more inclusive and reliable phylogeny of the Bromeliaceae, the mínimum 

number of shared taxa among phylogenies was changed progressively to be stricter in the 

selection of source trees, from 2 to 24 taxa (Figure 111.2). However, this number of taxa was 

always lower than 2% of the total taxa involved. The results suggest a clear pattern in the 

supertree methods, that is, as the overlap increases among the source trees, the output 

supertrees can reflect better the relationships expressed in the source trees, as reported by 

previous authors (Buerki et al., 2011; Bininda-Emonds et al. , 2003, 2002; Bininda-Emonds 

and Sanderson , 2001 ). 

Supertrees estimated from phylogenies with a mínimum of two shared taxa (26 phylogenies, 

698 taxa) lacked phylogenetic agreement with the source trees and with the current knowl

edge regarding relationsh ips in the Bromeliaceae (compare the supertree found in this study, 
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with those of Gomes da Silva et al., 2012; Versieux et al., 2012; Givnish et al., 2011, 2007; 

Pinzón et al. , 2011; Chew et al., 201 O; Gonsiska, 201 O; Jabaily and Sytsma, 201 O; Matallana, 

201 O; Sass and Specht, 201 O; 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 Mcln

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 1 O 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 111.5). 

lmplications 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 111.4), 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 horticultura! collections. 

lt 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., Fosterella L. B. Sm., Puya Melina, Ananas Mili. , Araeococcus Brongn. , Bromelia L., 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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convergence in the largest genera (i.e., Aechmea Ruiz & Pav., Tillandsía L. , etc.) and across 

the family, as well as a taxonomic decisions based on a few, highly homoplasic characters. 

lt is also important to notice the degree of fragmentation of the information available for the 

family. Figure 111.2 clearly shows that the subfamilies with the most published phylogenies are 

the Tillandsioideae (8 out of 26 phylogenies) and Bromelioideae. The phylogenies published 

for Tillandsioideae are those with the most scattered and less connected sampling (through

out the subfamily) ; most of these publications analyze date of small clades (i.e. Gomes da 

Silva et al. , 2012 ; Pinzón et al. , 2011 ; Chew et al., 201 O), thus featuring very little overlap 

among them (fewer than 12 taxa in common , mostly outgroups). 

The available phylogenies of the Bromelioideae are the best connected (most share > 30 

taxa), possibly because these articles have been published by the same research group 

(i.e. Schulte et al., 2009, 2005; Schulte and Zizka, 2008). However, there are also Brome

lioideae phylogenies dealing with small , isolated taxonomic groups (i.e. Sass and Specht, 

201 O; Sousa et al. , 2007; Faria et al. , 2004) , and here connectivity is as in the Tillandsioideae. 

CONCLUSIONS 

According to Wilkinson et al. (2004) and Ranwez et al. (2007) some of the majar applications 

of supertree methods are: (i) provide an integral framework for comparative studies, (ii) 

evaluate the congruence and overlap of source trees, (iii) reveal the conflicts due to unstable 

taxa, and (d) to identify sampling priorities for future studies. 

In the course of this study, it was found that (i) PhySIC_IST is a good method to evaluate 

the congruence of source trees, as well as to identify unstable taxa. (ii) Five of the su

pertree methods evaluated in this study (MRP, MMC, SuperFine, PhySIC_IST, MinFiip) meet 

most of the desirable properties of Steel et al. (2000) and Wilkinson et al. (2007, 2004) and 

yield output supertrees that highly agree with the information of the source trees. Of these 

five methods, based on the SH test, PDC, NPM and rQS values, SuperFine generated the 

most reliable supertree. (iii) Taxonomic overlap among source trees was identified as the 

most important factor affecting the integration of the 26 phylogenies of the Bromeliaceae 

into a meaningful supertree. (iv) Bromeliad subfamilies Lindmanioideae, Hechtioideae, Pit

cairnioideae, and Navioideae have been sampled the least within the family. (v) The degree 

of fragmentation of the phylogenetic information for the Bromeliaceae is high ; due to this 

it was only possible to produce a meaningful supertree with 120 species (3.58% of 3346 

species) out of ca. 700 species (20.92% of 3346 total species in the family) included among 

all 26 Bromeliaceae published phylogenies. 
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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 111.4). 
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EVOLUCIÓN DE CARACTERES DE HISTORIA DE VIDA Y TASAS 

DE DIVERSIFICACIÓN DE LA FAMILIA BROMELIACEAE 

RESUMEN 

El superárbol de la familia Bromeliaceae constru ido con el método de SuperFine, se utilizó 

como marco filogenético para estudiar la evolución del habito, la ruta fotosintética, el sistema 

sexual , los síndromes de polinización y el síndrome de dispersión de semillas presentes en 

las Bromeliaceae. Para cada carácter se hizo el análisis de señal filogenética utilizando el 

estadístico >. de Pagel , se reconstruyeron los estados ancestrales con el modelo Mk1 , y se 

calcularon los parámetros ó (sugiere donde se concentran los cambios) y r;, (tendencia en 

el modelo de especiación). Posteriormente, se calcularon las tasas de diversificación para 

cada subfamilia. Los resultados sugieren que el habito, la ruta fotosintética y el síndrome 

de dispersión de semillas, han evolucionado de manera rápida, y su evolución se concentra 

en los nodos ancestrales de los linajes existentes. En contraste, la evolución del síndrome 

de polinización y sistema sexual , ha sido de manera gradual , y los cambios evolutivos pro

bablemente han sido recientes. La tasa de diversificación para la familia Bromeliaceae es 

alta. La subfamilia Bromelioideae presenta la tasa de diversificación más alta (ro.o = 0.69, 

r0.9 = 0.50), seguida de Pitcairnioideae (ro .o = 0.48, r0.9 = 0.34) ; mientras que la tasa más 

baja la presenta la subfamilia Brocchinioideae (ro.o = 0.17, r0.9 = 0.07) , seguida de Hech

tioideae (ro .o = 0.33, r0.9 = 0.18). La evolución del CAM, el habito epífito y la presencia 

de semillas anemocoras, zoocoras o autocoras, así como la ornitofil ia, son caracteres que 

posiblemente han influido en la diversificación de las subfamilias. 

INTRODUCCIÓN 

El estudio de evolución orgánica puede realizarse a diferentes escalas, por debajo del nivel 

de especie (micro-evolución), o por arriba (macroevolución; Stebbins, 1974). Los estudios 

microevolutivos se apoyan en experimentos de laboratorio para estudiar los cambios en las 

poblaciones. Éstos consideran que cuatro procesos básicos pueden explicar los cambios 

evolutivos: mutación , selección natural, flujo génico y deriva genética. Los estudios macro

evolutivos son a mayor escala y en ellos se intenta reconstruir la historia evolutiva, haciendo 

uso de la interpretación del registro fósil, elaborando inferencias a partir de comparaciones 

entre formas contemporáneas o mediante la combinación de estos dos métodos. En biolo

gía, los estudios macroevolutivos se apoyan en hipótesis filogenéticas (Stebbins, 1974). 
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Para explicar los patrones macroevolutivos, existen dos tendencias teóricas: el gradualismo 

y el equilibrio puntuado (Hernández, 1998). El gradualismo propone que los cambios evo

lutivos ocurren de manera lenta y constante; de acuerdo a esta teoría, la selección natural 

actúa por acumulación de pequeñas variaciones sucesivas y favorables (Hernández, 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 especiación (implica que la evolución 

sucede en rápidas explosiones). Los defensores de esta teoría sostienen que el registro fósil 

indica que la mayoría de los cambios evolutivos suceden en periodos relativamente cortos 

y rápidos (en una escala de tiempo geológico) , que se intercalan con periodos largos de 

estasis y que de alguna manera están en equil ibrio (Hernández, 1998). 

Todos los eventos de la evolución biológica (transiciones entre nichos, cambios morfológicos, 

etc.) , se pueden estudiar con apoyo de árboles filogenéticos ; como consecuencia, éstos 

preservan huellas de los procesos histórico-evolutivos que dieron origen a la diversidad de 

las especies contemporáneas (Pagel, 1999a). Lo anterior plantea la posibilidad de que la 

combinación de un árbol filogenético y la información ecológica, morfológica, fisiológica, 

etc. , pueda ser usada para inferir eventos de cladogénesis, para descubrir las características 

mas probables de las especies ancestrales, estimación de los tiempos de eventos evolutivos, 

entre otros estudios (Pagel, 1999a; Schluter et al., 1997). 

Una manera de conocer si un carácter ha evolucionado azarosamente (independiente) o 

está asociado a un patrón filogenético, es estimando su señal filogenética. Biológicamente, 

la señal filogenética se define como una consecuencia directa de la evolución de un carácter 

y es dependiente de los mecanismos evolutivos en acción (Paradis, 2012). De esta forma, 

la cantidad de cambio será proporcional al tiempo evolutivo transcurrido y, por tanto, cuanto 

más emparentadas estén dos taxa, menor será el tiempo desde su divergencia, y menor se 

espera que sea la diferencia entre los estados de carácter (Biomberg y Garland , 2002). 

Existe una amplia gama de métodos para la reconstrucción de caracteres ancestrales, los 

cuales difieren tanto en los supuestos, como en las estrategias utilizadas para la reconstruc

ción, por lo que pueden generar resultados distintos (Lasos, 1999). Los métodos basados 

en el principio de parsimonia reconstruyen los estados ancestrales de un carácter minimi

zando el número de cambios requeridos para producir la diversidad observada entre taxa 

contemporáneas, este método ha sido ampliamente utilizado en el pasado (Lewis, 2001 b; 

Losas, 1999; Pagel , 1999a; Schluter et al., 1997). 

El método de parsimonia es más preciso cuando hay pocos cambios o las ramas del árbol 

son cortas, debido a que la probabilidad de que un carácter cambie en un rama del árbol , 
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no está fuertemente relacionado con su longitud (Pagel, 1999a). Sin embargo, se ha repor

tado que el método de parsimonia puede ser poco preciso cuando las tasas de evolución de 

carácter son altas y el cladograma posee algunas ramas largas. Esto sucede porque la par

simonia no toma en cuenta la longitud de ramas, por lo que tiene una tendencia a subestimar 

la cantidad de cambios en las mismas (Pagel, 1999a). 

Una alternativa al método de parsimonia son los métodos basados en máxima verosimilitud, 

conocidos también como métodos probabilísticos. Estos métodos asumen que los cambios 

entre los estados de carácter siguen un proceso markoviano (son procesos que carecen de 

memoria). El modelo probabilístico MK1 asume que la probabilidad de cambio de un esta

do de carácter a otro, en cualquier punto a lo largo de una rama de un árbol filogenético, 

depende sólo del estado de carácter actual. Las letras en los modelos probabilísticos, fre

cuentemente los describen; as í, MK1 es M=markoviano, k=número de estados observados, 

1 = un solo parámetro ; la tasa de cambio es igual para todos los estados de carácter. Las 

soluciones de los modelos de máxima probabilidad pueden o no ser iguales a las más parsi

moniosas (Pagel , 1999a,b) ; sin embargo, tienen la ventaja que toman en cuenta la longitud 

de las ramas en el árbol y por ende pueden ajustar el modelo a tasas de cambio bajas o altas 

(Schluter et al. , 1997). Bajo el modelo MK (o cualquier método probabilístico o de distancia) ; 

la longitud de rama es definida como el número esperado de cambios por carácter a través 

de la rama (Lewis, 2001 a). 

Se han desarrollado métodos de máxima verosimilitud para la reconstrucción de estados 

ancestrales en caracteres discretos y continuos (Pagel , 1999a). Estos métodos, entre otras 

cosas, permiten estimar parámetros para calcular la velocidad de evolución de un carácter; 

esto es, permiten inferir si un carácter evolucionó de manera gradual o explosivamente (Pa

gel , 1999a). El gradualismo directo describe características que cambian linealmente con la 

longitud de ramas (Kappa, ~~:), mientras que el equil ibrio puntuado describe características 

que cambian de manera rápida en un principio y luego permanecen estables a lo largo de la 

rama (Delta, ó; Pagel , 1999a). 

Estudios de evolución de caracteres de la familia Bromeliaceae 

Entre los estudios de evolución de caracteres en la fam ilia Bromel iaceae se encuentra el 

de Givnish et al. (1 997), que a partir de una hipótesis construida con evidencia molecular 

(enzimas de restricción), estudiaron la evolución de diferentes caracteres en la subfamil ia 

Brocchinioideae, entre ellos la evolución del tanque. Givnish et al. (1997) encontraron que 

en la subfamilia este carácter posiblemente es un innovación clave, pues una vez que se 
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originó el tanque, hubo una subsecuente evolución hacia la carnivoría, la mirmecofilia y el 

epifitismo. 

Benzing (2000) modeló la evolución del tipo de fruto, proponiendo que el estado ancestral 

es una cápsula dehiscente, mientras que el más derivado es una baya indehiscente. Igual

mente sugirió que el tipo de semilla más ancestral son las caudadas, a partir de las cuales 

evolucionaron las semillas sin apéndices, con algunas transiciones intermedias de semillas 

aladas y polimórficas (Benzing, 2000) . 

El origen del metabolismo ácido de crasuláceas (CAM) y el habito epífito 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 C3 , y su habito era terrestre; mientras que el CAM y el habito epífito son 

estados derivados. Por otro lado, a nivel subfamilia, Schulte y Zizka (2008), estudiaron la 

evolución del CAM en Bromelioideae, con base una hipótesis filogenética construida con 

evidencia molecular (ADN de cloroplasto); encontraron que la fotosíntesis C3 es un carácter 

plesiomórfico en la subfamilia. Recientemente, Silvestre et al. (2013), refieren que CAM y 

la presencia de tanque en la subfamilia Bromelioideae son innovaciones clave en el ciado y 

que tienen efectos sobre las tasas de diversificación. 

Granados (2008), realizó un análisis filogenético del complejo Tillandsia macdougalli y con 

evidencia molecular (tmK-matK, trnHGUG_psbA y trnDGUC_trnTGGU) y morfológica. Estudió 

la evolución de algunos caracteres morfológicos presentes en especies de ese complejo. Por 

ejemplo, infirió que la inflorescencia péndula, derivó de la condición ancestral erecta; aunque 

con algunas evoluciones independientes en ciertos miembros. Granados (2008) interpreta 

además, que la presencia de brácteas florales es el estado ancestral en Tillandsia y que la 

ausencia de ellas es una condición derivada y única para las especies del complejo. 

Hornung-Leoni y Sosa (2008), estudiaron la evolución de diferentes caracteres morfológi

cos del género Puya subgénero Puya, con base en una hipótesis filogenética construida 

a partir de caracteres morfológicos. Uno de los caracteres que estudiaron es la evolución 

del tamaño 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. chilensis Mali

na, evolucionaron especies con inflorescencia gigante (3-4 m de longitud) como P. raimondii 

Harms. 

Givnish et al. (2007) y Matallana (201 O) estudiaron la evolución de los síndromes de polini

zación a nivel familia con apoyo en evidencia molecular (ADN de cloroplasto). Encontraron 
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que la entomofilia es el estado ancestral, mientras que la ornitofilia y la quiropterofilia son 

estados derivados. 

Matallana (201 O) estudió la evolución de los sistemas de cruzamiento de la familia, con apo

yo de una hipótesis filogenética construida con caracteres moleculares del cloroplasto de 

85 especies (12 géneros) de Bromeliaceae. Sus resultados sugieren que a partir de ances

tros con sistemas autógamos y autocompatibles evolucionaron de manera independiente 

especies con sistemas alógamos y autoincompatibles. 

Tanto en estudios de evolución como de ecología en Bromeliaceae, se ha inferido que la 

presencia de algunos caracteres de historia de vida, han tenido un rol importante en su 

diversificación; por ejemplo: el CAM y el habito epíf ito, les ha permitido colonizar exitosa

mente ambientes áridos o semiáridos y especiar en ellos (Silvestre et al., 2013; Givnish 

et al. , 2011 , 2007; Quezada y Gianoli , 2011 ; Crayn et al. , 2004; Benzing , 2000; Medina, 

1974). La ornitofilia ha favorecido la invasión de rangos altitudinales medianos y altos por 

algunos miembros de Bromeliaceae (Givnish et al. , 2011 , 2007; Kromer et al. , 2006; Kessler 

y Kromer, 2000) . Los sistemas sexuales hermafroditas autógamos podrían estar asociados 

a la diversificación ecológica de la familia (Matallana, 201 0). La dispersión de semillas por 

viento (anemocoras), por an imales (zoocoras) o tipo proyectiles o balas (autocoras), les ha 

permitido colonizar nuevos hábitats (Benzing, 2000). 

Los estudios de evolución de caracteres que se han realizado para la familia Bromeliaceae, 

han contribuido a una mejor comprensión de los patrones evolutivos y las relaciones de 

parentesco dentro de la familia. Sin embargo, el número de taxa incluidos en las hipótesis 

de evolución de caracteres, hasta ahora, son pocos (en el capítulo 11 está la información 

detallada) ; por lo que el conocimiento y comprensión de los fenómenos evolutivos de esta 

familia son todavía fragmentarios. En este capítulo se propone estudiar la evolución de ca

racteres de historia de vida, que se han considerado claves en la diversificación de la familia 

(tipo de fotosíntesis, habito, sistemas sexuales, síndromes de polinización y de dispersión 

de semillas) e inferir si han afectado o no las tasas de diversificación a nivel subfamilia. 

Objetivos 

• Estudiar la evolución de caracteres de historia de vida, considerados clave en la evo

lución de la familia Bromeliaceae. 

• Estimar las tasas de diversificación de las ocho subfamilias reconocidas para Brome

liaceae, y hacer inferencias respecto a si éstas pudieron haber sido afectadas por los 

caracteres de historia de vida estudiados. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Se util izó la hipótesis filogenética construida con el método de superárbol SuperFine (deta

lles en el capítulo 111) y el modelo Mk1 para estudiar la evolución del habito, la ruta fotosinté

tica, síndrome de polinización, sistemas de sexuales y tipos de síndromes de dispersión de 

semillas. Para establecer si los caracteres seleccionados tenían señal filogenética se utilizó 

el estadístico de lambda de Pagel y se calcularon los parámetros de delta {ó) y kappa (K;) 

para conocer la tendencia en la evolución de los caracteres. Finalmente, se calcularon las 

tasas de diversificación con el método de M agallón y Sanderson (2001) para la familia Bro

meliaceae y las ocho subfamilias, esto con el objetivo de inferir si los caracteres estudiados 

están asociados a la diversificación del grupo. 

Análisis filogenético 

Se seleccionó el superárbol más confiable (el de SuperFine) para la familia Bromeliaceae, 

según los parámetros y métodos establecidos en el capítulo 111. Este árbol está integrado por 

120 especies de bromelias de 3346 (ca. 3.61 %) y 48 de 58 (81 %} géneros están represen

tados en este estudio. Como grupo externo se seleccionó Rapatea paludosa Aubl. , miembro 

de la fam il ia 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 morfológicos, tales como: endosperma farinoso, flores trímeras, con todos los 

verticilos usualmente representados, perianto regular o cercanamente regular, sépalos y pé

talos contrastantes, ovario trilocular y placentación central (Smith, 1934); así mismo se ha 

inferido que ambas familias tuvieron su origen en el Escudo Guayanés, en Suramérica, y su 

distribución actual es neotropical, con la excepción de Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms & 

Mildbraed (Bromeliaceae) y Maschalocephalus dinklagei Gilg & Schumann (Rapateaceae), 

que están en el oeste de África (Givnish et al. , 2004). 

Se seleccionó el modelo Mk1 (es un modelo probabilístico) para inferir la evolución de los 

caracteres seleccionados. Como este modelo requiere el uso de una filogenia con longitudes 

de rama y la hipótesis filogenética del superárbol no tiene esa información , se procedió a 

calcular dichas longitudes siguiendo la metodología empleada por Jones et al. (2005) y 

Bininda-Emonds et al. (2007}. Para ello se utilizó la supermatriz generada en el capítulo 111 

de esta tesis, la cual se integró a partir de información de Genbank, y está constituida por 

121 taxa y siete regiones de ADN; para cada región se calculó su modelo evolutivo con el 

programa Jmodeltest (Darriba et al. , 2012}, las matrices se concatenaron para formar una 

nueva supermatriz. Posteriormente, asumiendo que la topología del superárbol es certera y 
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refleja las relaciones filogenéticas de las bromelias, en el programa Garli (Zwickl, 2006) se 

hizo el análisis indicando el modelo estimado para cada partición y manteniendo la topología 

fija; con esto se obtuvo un superárbol con longitudes de rama. 

Selección de caracteres de historia de vida 

Se hizo una revis ión de literatura y se encontró que diferentes autores apoyan que el habito 

epífito (Givnish et al., 2011 , 2007; Benzing, 2000; Medina, 1974), el sistema sexual herma

frodita (Matallana, 201 O) , el síndrome de polinización por aves (Givnish et al., 2011, 2007; 

Matallana, 201 O), el síndrome de dispersión de semillas por animales (Benzing, 2000) y la 

ruta fotosintética (Silvestre et al., 2013; Givnish et al. , 2011 , 2007; Quezada y Gianoli , 2011; 

Schulte et al. , 2005; Crayn et al. , 2004; Benzing , 2000; Medina, 1974), son considerados 

caracteres de historia de vida que podrían ser innovaciones clave para la familia Bromelia

ceae. 

Para conocer el habito, el sistema sexual , el tipo de fotosíntesis, el síndrome de polinización 

y el mecanismo de dispersión de las semillas de cada especie representada en el superárbol 

de la familia Bromeliaceae, se realizó una búsqueda exhaustiva de la literatura disponible: 

tesis, claves taxonómicas, tratados taxonómicos, artículos, fotografías, dibujos e informa

ción de ejemplares de herbario. Cada carácter y sus estados, se codificaron a partir de la 

información obtenida como se muestra en el Cuadro IV.1. Una vez reunida la información y 

definidos los estados de carácter, se construyó una matriz de caracteres. 

Cuadro IV.1. Caracteres y estados de carácter estudiados. 

No. Carácter 
1 Habito 

2 Tipo de fotosíntesis 

3 Sistema sexual 

4 Síndrome de polinización 

5 Síndrome de dispersión 
de semillas 

Estados 
Terrestre (0) , rupícola {1 ), epífita (2) 

C3 {0) , CAM (1) 

Hermafrodita (0), dioico (1 ), andromonoico (2) 

Entomofilia (0) , ornitofilia (1 ), quiropterofilia (2) , mixtot{3), 
autógamo (4) 

Semillas de alas reducidas (no vágiles; O), semillas plumo
sas (vágiles; 1 ), semillas sin apéndices (no vágiles ; 2) 

t Incluye dos o tres de los síndromes de polinización. 

Evolución de caracteres 

Una vez que se obtuvo el superárbol con longitudes de rama y la matriz de caracteres 

(Anexo 1 ), se hizo el análisis de señal filogenética utilizando el estadístico >. de Pagel , en 
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el programa R (R Core Team, 2012), utilizando el módulo de Geiger (Harmon et al., 2008). 

Esta prueba consiste en comparar el ajuste de un carácter en estudio con la topología de la 

filogenia utilizando el método de mínimos cuadrados generalizados. Esta prueba se hizo en 

tres pasos, primero se calculó la A de Pagel con el superárbol, luego se calculó la A de Pagel 

utilizando un árbol carente de señal filogenética (un árbol totalmente metafilético) , a través 

de una prueba de x2 se compararon los valores obtenidos. Para que esta prueba resulte 

significativa (p.e., si hay señal filogenética) , el valor observado de probabilidad (P) debe ser 

inferior a 0.05. Posteriormente, se reconstruyeron los estados ancestrales de los caracteres 

utilizando el módulo Ape (Paradis et al. , 2004) en el programaR, con el modelo Mk1. 

Para conocer la tendencia en la evolución de los caracteres, se calcularon los parámetros 

delta (8) y kappa (¡,;) empleando el método de Pagel (1999a) en el programa R, con el pa

quete Geiger. 8 indica hacia qué parte del árbol filogenético se concentran los cambios; 

mientras que, ¡,; sugiere una tendencia en el modelo de especiación (puntuado contra gra

dual). En este sentido, el valor de ¡,; está entre O y 1. Cuando ¡,; = 1, se interpreta como un 

proceso evolutivo gradual; mientras que, valores de ¡,;< 1 sugieren cambios rápidos (evolu

ción puntuada). 8 alcanza valores entre O y 3. Cuando 8 < 1 sugiere que la evolución tiende 

a ser lenta (se concentra en las ramas más profundas del árbol) ; mientras que, si 8 > 1, su

giere una evolución relativamente rápida en los estados de carácter (tiende a concentrarse 

hacia las puntas del árbol). 

Tiempos de divergencia 

Las edades de divergencia de las subfamil ias de Bromeliaceae (Cuadro IV.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 áreas que son pobres para la preservación de fósiles (Givnish et al. , 2011 ). 

Tasas de diversificación 

Las tasas de diversificación fueron estimadas para la familia Bromeliaceae y las ocho sub

familias propuestas por Givnish et al. {2011 ). Para ello, se utilizó el método de Magallón y 

Sanderson (2001 ), bajo un modelo estocástico de procesos de especiación-extinción ; este 

modelo permite la obtención de las tasas de diversificación asumiendo que no hay extinción 

(E = 0.0) y bajo una tasa relativamente alta de extinción (E = 0.9) empleando la fórmula IV.1 , 

que corresponde a los grupos corona. 

rE= 1 j t { log [1 j 2n(1 - 2E) + 2E + 1 / 2(1 - E)v 2nE- BE+ 2nE + n] - log 2} (IV.1) 
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Cuadro IV.2. Tiempos de divergencia para las subfamil ias de Bromeliaceae, 
tomados de Givnish et al. (2011 ). 

Taxón 
Brocchinioideae 
Lindmanioideae 
Tillandsioideae 
Hechtioideae 
Navioideae 
Pitcairnioideae 
Puyoideae 
Bromelioideae 
Bromeliaceae 

t Millones de años. 

Edad del Grupo Corona (Ma~ 
13.1 
8.9 
14.2 
10.3 
10.4 
11.8 
10.0 
8.9 
19.0 
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Donde : n representa a todos los miembros existentes de un ciado y tes la edad del grupo 

corona. El número de especies de bromelias por ciado se tomó de la lista de los taxones 

aceptados publicada por Luther (2012). 

Los grupos corona representan grupos monofiléticos que incluyen a todos los miembros 

existentes de un ciado, aunque pueden incluir linajes que están extintos al presente pero 

que divergieron después del ancestro común más reciente de todos los representantes exis

tentes. La edad de este grupo corresponde al tiempo de la primera divergencia filogenética 

dentro del grupo corona (Magallón y Sanderson , 2001 ). 

RESULTADOS 

Evolución de caracteres 

Señal fi/ogenética: El método de Pagel sug iere que todos los caracteres de historia de vida 

en estudio tienen señal filogenética (Cuadro IV.3}. 

Cuadro IV.3. Valores de señal filogenética (.A) y de probabilidad (P). 

Carácter 
Habito 
Tipo de fotosíntesis 
Sistema sexual 
Síndrome de pol inización 
Síndrome de dispersión de 
semillas 

p 
o 
o 

2.553x10- 11 

o 
o 
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Reconstrucción de estados ancestrales de caracteres de historia de vida: El habito terrestre 

es inferido como el estado ancestral, mientras que el epífito ha surgido al menos 12 veces 

de manera independiente en la historia evolutiva de las bromelias; y el habito rupícola ha 

aparecido al menos siete veces de manera independiente (Figura IV.1). El CAM ha surgido 

de manera independiente al menos cinco veces, mientras que la fotosíntesis C3 es el estado 

ancestral (Figura IV.2). En cuanto a los sistemas sexuales, se detectó que la dioecia ha 

surgido al menos dos veces de manera independiente en la familia, la andromonoecia surgió 

por lo menos una vez (Figura IV.3). Con respecto, al síndrome de polinización , destaca 

que la polinización 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 IV.4). 

Sobre el síndrome de dispersión de semillas, las semillas de alas reducidas (no vágiles) 

son reconstruidas como el estado ancestral; mientras que, las semillas sin apéndices (no 

vágiles) , surg ieron al menos una vez en la historia evolutiva de la familia (Figura IV.5). 

Tendencias en la evolución de caracteres de la familia Bromeliaceae: En el Cuadro IV.4 se 

muestra que los valores obtenidos, sugieren que el habito en las bromelias ha evolucionado 

de manera rápida (K: = 0.014) y su evolución se concentra en los nodos ancestrales de 

los linajes existentes (8 = 0.021 ). El CAM probablemente evolucionó de manera rápida en 

Bromeliaceae (K: = 0.667) , y su evolución se concentra en los nodos ancestrales (8 = 1.148). 

El sistema sexual es un carácter que ha evolucionado de manera gradual (K: = 0.924) y su 

evolución probablemente ha sido reciente (8 = 1.744). El síndrome de pol inización es un 

carácter que posiblemente evolucionó de manera gradual y escalada; es decir, su evolución 

fue no linear a lo largo de las ramas (K: = 0.1 09) y su mayor tasa de cambio se concentra 

en los nodos más derivados, lo que sugiere evolución reciente (8 = 3). El síndrome de 

dispersión de semillas es un carácter que ha evolucionado de manera rápida (K: = 0.465) 

y la mayor proporción de su cambio tiende a concentrarse en los nodos ancestrales de los 

linajes existentes de las bromelias (8 = 0.006). 

Tasas de diversificación 

Las tasas de diversificación fueron obtenidas para la familia Bromeliaceae. De las ocho sub

familias reconocidas por Givnish et al. (2011 ), la tasa de diversificación más alta la presenta 

la subfamilia Bromelioideae, seguida de Pitcairnioideae ; mientras que la tasa más baja la 

presenta la subfamilia Brocchinioideae, seguida de Hechtioideae (Cuadro IV. S, Figura IV.1). 
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Leyenda 
• Terrestre 

• Epífita 

• Rupícola 

Figura IV.1. Reconstrucción de la evolución del habito en la familia Bromeliaceae, con 
ML bajo el modelo Mk1. Los números romanos (1-IX) indican los nodos para los cuales 
se calcularon tasas de diversificación (Cuadro IV.5). Las letras y barras verticales indican 
el grupo externo (O) y las subfamilias de Bromeliaceae: Brocchinioideae (Br), Lindma
nioideae (L), Tillandsioideae (T) , Hechtioideae (H} , Navioideae (N}, Pitcairnioideae (Pi), 
Puyoideae (P) y Bromelioideae (B). 
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Leyenda 
• c3 
. CAM 
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Figura IV.2. Reconstrucción de la evolución del tipo de fotosíntesis en la familia Bro
meliaceae, con ML bajo el modelo Mk1 . Las letras y barras verticales indican el grupo 
externo (O) y las subfamilias de Bromeliaceae: Brocchinioideae (Br) , lindmanioideae 
(l), Tillandsioideae (T), Hechtioideae (H), Navioideae (N) , Pitcairnioideae (Pi) , Puyoi
deae (P) y Bromelioideae (B). 
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Figura IV.3. Reconstrucción de la evolución del sistema sexual en la familia Bromelia
ceae, con ML bajo el modelo Mk1. Las letras y barras verticales indican el grupo externo 
(O) y las subfamil ias de Bromeliaceae: Brocchinioideae (Br) , Lindmanioideae (l) , Ti
llandsioideae (T), Hechtioideae (H), Navioideae (N), Pitcairnioideae (Pi), Puyoideae (P) 
y Bromelioideae (B). 
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Leyenda 
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• Entomofilia 
• Ornitofilia 

• Mixto 

• Quiropterofilia 

• Autógamo 

Figura IV.4. Reconstrucción de la evolución del síndrome de polinización en la fami
lia Bromeliaceae, con ML bajo el modelo Mk1. Las letras y barras verticales indican 
el grupo externo (O) y las subfamilias de Bromeliaceae: Brocch inioideae (Br), Lindma
nioideae (L), Ti llandsioideae (T), Hechtioideae (H), Navioideae (N), Pitcairnioideae (Pi), 
Puyoideae (P) y Bromelioideae (8). 
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Leyenda 
• Semillas alas reducidas 

• Semillas plumosas 

• Semillas desnudas 

Figura IV.S. Reconstrucción de la evolución de la evolución del síndrome de dispersión 
de semillas en la familia Bromeliaceae, con ML bajo el modelo Mk1. Las letras y barras 
verticales indican el grupo externo (O) y las subfamilias de Bromeliaceae: Brocchinioi
deae (Br) , Lindmanioideae (L) , Tillandsioideae (T) , Hechtioideae (H) , Navioideae (N) , 
Pitcairnioideae (Pi) , Puyoideae (P) y Bromelioideae (B). 
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DISCUSIÓN 

Cuadro IV.4. Tendencias en la evolución de caracteres de la fami
lia Bromeliaceae, estimadas a partir de los valores de delta (ó) y 
kappa (K:). 

Carácter /'\: ó 
Habito 0.014 0.021 
Tipo de fotosíntesis 0.667 1.148 
Sistema sexual 0.924 1.744 
Síndrome de polinización 0.1 09 3 
Síndrome de dispersión 

0.465 0.006 de semillas 

Con base en los resultados obtenidos se puede inferir que los habitas epífito y rupícola, 

el CAM, la polinización por aves y murciélagos, la dioecia y andromonoecia, así como los 

mecanismos de dispersión por viento, animales y de tipo balístico (semillas plumosas y 

semillas desnudas) evolucionaron de manera independiente en la familia Bromeliaceae. Las 

reconstrucciones evolutivas sugieren que los cambios en los síndromes de polinización y 
sistemas sexuales no precedieron a los cambios de habito epífito o rupícola, de CAM y a los 

mecanismos de dispersión de semillas por viento, animales y de tipo balístico, pues estos 

tres últimos surgieron en los nodos ancestrales de la familia; mientras que la polinización por 

aves o murciélagos, la dioecia y andromonoecia fueron transiciones graduales y se muestran 

en las ramas terminales de los árboles. 

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

Grupo Nodo 
No. de Edad grupo 

€ = 0.0 € = 0.9 especies corona 
Bromeliaceae 1 3346 19 0.39 0.30 
Brocchinioideae 11 20 13.1 0.17 0.07 
Lindmanioideae 111 45 8.9 0.34 0.18 
Tillandsioideae IV 1337 14.2 0.45 0.34 
Hechtioideae V 62 10.3 0.33 0.1 8 
Navioideae VI 107 10.4 0.38 0.23 
Pitcairnioideae VIl 623 11.8 0.48 0.34 
Puyoideae VIII 218 10.1 0.46 0.30 
Bromelioideae IX 934 8 .9 0.69 0.50 

La transición evolutiva del habito en la familia, de acuerdo a los resultados, es de terrestre 

a rupícola, de rupícola a epífito ; es decir, el habito rupícola es un estado intermedio en la 

transición hacia el habito epífito, siendo el epifitismo el estado más derivado en la familia 
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Bromeliaceae. Con los resultados obtenidos no es posible inferir de manera detallada si 

existe un patrón de evolución asociado entre el habito epífito y rupícola y el CAM. De acuerdo 

con Quezada y Gianoli {2011 ), el CAM es más probable que ocurra en ciados terrestres 

que en epífitos dentro de Bromel iaceae ; no obstante, en los resultados de este estudio 

no se refleja dicho patrón, por lo que tal vez sea necesario incluir más taxa en la hipótesis 

filogenética a fin de poder elaborar una propuesta más robusta acerca de la asociación entre 

ambos caracteres. En las Bromeliaceae, el CAM es un estado de carácter que posiblemente 

ha favorecido la invasión, de nichos con condiciones ambientales diferentes, que en algunos 

casos llegan a ser extremas como el dosel o el páramo andino (donde habitan las Puya; 

Stebbins, 1974). 

La evolución de las semillas aladas (no vágiles, barocoras) hacia semillas plumosas disper

sadas por viento, o hacia semillas desnudas (dispersadas por animales o tipo proyectiles), 

sugiere cambios en características morfológicas que impl ican un costo, por lo que se podría 

pensar que confieren alguna ventaja para la dispersión , como por ejemplo la colonización de 

nuevos sitios o el escape de depredadores (Wenny, 2001 ). Sin embargo, es posible que se 

conserve el estado ancestral (semillas no vágiles; barocoras) en los géneros como Hechtia, 

Navia, Puya, para garantizar que las semil las lleguen a un sitio adecuado para su supervi

vencia (dispersión dirigida) , debido a que este tipo de semillas caen cerca del lugar donde 

crece la madre, con lo que se promueve el llegar a sitios "seguros" para su establecimiento 

(Wenny, 2001 ). 

Los cambios evolutivos en los síndromes de polinización y sistemas sexuales parecen ser 

recientes. Con los resultados de este estudio es posible inferir que el síndrome de entomofilia 

se presenta en los ciados no hermafroditas (dioecia, Catopsis y Hechtia; andromonoecia, 

Cryptanthus) , esta asociación ya ha sido reportada por otros autores {p.e., Matallana, 201 O; 

Matallana et al., 2005; Bawa et al. , 1985). La evolución de los síndromes de polinización en la 

familia podría estar asociada a la colonización de nuevos nichos. La polinización por colibríes 

podría ser un cambio ventajoso, considerando que el comportamiento de estos animales 

no se ve afectado por las condiciones térmicas, en contraste con lo que les sucede a los 

insectos. Además, el comportamiento territorial y de forrajeo que suelen caracterizar a los 

colibríes podría ser clave para el éxito reproductivo en las plantas, debido a que incrementa 

la posibilidad de visitas (Matallana, 201 O; Escobedo-Sarti , 2007; Martinelli, 1994). 

Evolución de los caracteres en el contexto de la familia 

Los resultados obtenidos reconstruyen la hipótesis propuesta por Smith {1 934) , quien refie

re que las bromelias ancestrales (desconocidas) posiblemente tenían habito terrestre, pre

sentaban la ruta fotos intética C3 , polinización entomófila, sistema sexual hermafrodita, con 
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semillas aladas (no vágiles). Por otro lado, se ha referido que estas plantas podrían haber 

estado adaptadas a condiciones de tierras bajas húmedas, sabanas infértiles o areniscas, 

creciendo en hábitats expuestos a alta intensidad de luz, ecológicamente similares a aque

llos en donde actualmente crecen los géneros Brocchinia y Navia (Givnish et al. , 2011 , 2007, 

2004; Medina, 1974). 

Con base en estudios de morfología comparada y distribución geográfica de los géneros 

de Bromeliaceae, Smith (1934) postuló que las bromelias ancestrales surgieron en los An

des. Medina (1974) y Pittendrigh (1948) plantearon la hipótesis de que las primeras bro

melias (pertenecientes a la subfamilia Pitcairnioideae, sensu Smith y Downs, 1974) habita

ban regiones abiertas. Con base en un análisis filogenético, Varadarajan y Gilmartin (1998) 

propusieron que la familia Bromeliaceae evolucionó a partir de miembros de la subfamilia 

Pitcairnioideae (sensu Smith y Downs, 1974), por primera vez en el Escudo Guayanés y 

de ahí proliferaron hasta alcanzar su distribución actual , está hipótesis es apoyada por los 

resultados 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 M a, aunque surgieron hace aprox. 1 00 Ma. En esta misma época 

(19 Ma) comenzó el levantamiento del norte de los Andes y se da la primera división de los 

linajes modernos de colibríes (Wagner et al., 2012; Givnish et al., 2007; Bleiweiss, 1998). 

Subfamilias Brocchinioideae y Lindmanioideae 

Ambas subfamil ias son endémicas del Escudo Guayanés (Givnish et al., 2011 , 2007, 2004; 

Smith, 1934). Brocchinioideae es considerado el ciado más ancestral dentro de la familia, 

son plantas terrestres, con fotosíntesis C3 (Figura IV.2), polinización entomófila (Figura IV.4), 

sistema sexual hermafrodita (Figura IV.3) y semillas de alas reducidas, no vágiles (Figura 

IV.5), así como un tanque ancestral y tricomas absorbentes. 

De acuerdo con Givnish et al. (1997) en Brocchinia se originó el epifitismo en la familia, a par

tir de taxa carnívoros. En la hipótesis empleada por estos autores están presentes algunos 

taxa epífitos y carnívoros de los ciados Reducta y Prismatica. En estos grupos se registran 

adaptaciones para la absorción de lluvia, humedad y nutrimentos, como la formación 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 carnivoría. Givnish et al. 

(1997) proponen que estas adaptaciones fueron favorecidas por el ambiente donde crecen 

las Brocchinia, que son sitios ol igotróficos, a grandes alturas, en distintos hábitats terrestres 

y doseles de bosques húmedos en el Escudo Guayanés. 
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Todas las adaptaciones que presentan las especies de Brocchinia para absorción de nutri

mentos en un ambiente mineral extremadamente pobre como son las cimas de los tepuis, 

así como en sitios expuestos, en los que reciben precipitación abundante y luz, se han 

considerado como una innovación clave para el linaje (Givnish et al., 1997). Las tasas de 

diversificación de las subfamilias Brocchinioideae (ro.o = 0.17, r0 .9 = 0.07) y Lindmanioideae 

(ro.o = 0.33, r0 .9 = 0.18 ; Cuadro IV.5), se encuentran entre las más bajas dentro de la familia 

Bromeliaceae, estos linajes permanecen en la Guayana venezolana, posiblemente por la 

estabilidad relativa de la zona geográfica desde el Plioceno, por su alta especialización para 

crecer en la piedra arenisca y por su potencial de dispersión limitado (Benzing, 1980). 

La posición filogenética basal de Brocchinioideae y Lindmanioideae y su distribución geográ

fica en el Escudo Guayanés (Givnish et al. , 2011 , 2007, 2004, 1997; Smith, 1934), han sido 

consideradas como evidencias de que la diversificación inicial de la familia fue en esa región 

(Givnish et al., 2007, 2004). Posteriormente, podría haberse dado una expansión geográfica 

de la familia (hace aproximadamente 15.2 a 15.4 Ma) y, como consecuencia, las bromelias 

empezaron a invadir áreas fuera del Escudo Guayanés (norte de Sur-América, Centroamé

rica, el Caribe, el norte de los Andes). Se ha inferido que las bromelias ancestrales eran 

hermafroditas autocompatibles, lo cual les podría haber sido ventajoso para colonizar nue

vos sitios, debido a que no necesitan un "compañero" para reproducirse. Este carácter les 

facilitaría el fundar poblaciones al llegar a nuevos sitios, y es probable que con el tiempo 

pudiesen diverg ir y llegar a formar nuevas especies de manera alopátrica (Baker, 1955). 

Invadir áreas fuera del Escudo Guayanés implicó cambios en caracteres de historia de vida, 

adaptaciones morfológicas y fisiológicas (la formación de tanques, tricomas peltados, CAM) , 

que probablemente fueron los principales mecanismos detrás de su diversificación ecológica 

y taxonómica, y quizá fueron los que ayudaron a su éxito fuera de los tepuyes (Givnish et al., 

2007; Benzing, 2000). 

Subfamilia Tillandsioideae 

En la subfamilia Tillandsioideae, se presenta la primera transición de la ruta fotosintética 

de C3 a CAM, de entomofilia a ornitofilia o quiropterofilia, de semillas poco adaptadas a la 

dispersión por viento a semillas con apéndices plumosos bien desarrollados para la disper

sión por viento (Figura IV.5). También es notable el cambio al habito epífito, como carácter 

predominante y la derivación de epífitas atmosféricas a partir de especies tanque en Tilland

sioideae (Quezada y Gianol i, 2011 ; Matallana, 201 O; Givnish et al. , 2007; Benzing , 2000). 

La evolución de C3 a CAM (Figura IV.2), y del cambio del habito terrestre a epífito (Figura 

IV.1 ), fueron transiciones rápidas y surgieron en el ancestro común más cercano de las 
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Tillandsioideae (Cuadro IV.4). De tal manera que posiblemente, este conjunto de caracteres, 

además de la aparición de tricomas absorbentes y suculencia en las hojas, les abrió un 

nuevo espectro de recursos ecológicos, y les permitió a las Tillandsioideae dispersarse y 

especiar en América Central y los Andes, en lo que probablemente fue una época cálida 

(Mioceno y Plioceno, ca. 14.2 Ma). 

La tasa de diversificación de Tillandsioideae (r0_0 = 0.45, r0.9 = 0.34; Cuadro IV.S) es mayor 

que las tasas de Brocchinioideae y Lindmanioideae. Es posible observar, que el habito epí

fito, el CAM y las semillas anemocoras (Figuras IV.1-IV.2, IV.S) pudieron ser innovaciones 

clave que les permitieron a las Tillandsioideae colonizar el dosel y diversificar. 

La transición evolutiva del síndrome de polinización y sistema sexual de acuerdo a los re

sultados, fue gradual y de origen reciente en la subfamilia Tillandsioideae (Cuadro IV.4). 

Kromer et al. (2006) sugieren que las interacciones planta-animal en la familia Bromeliaceae 

se adaptan a los animales y no lo contrario. Nuestros resultados apoyan esta hipótesis des

de una perspectiva filogenética, pues la evolución del habito epífito, el CAM y la dispersión 

de semillas por viento, posiblemente dieron pauta a la evolución de los síndromes de polini

zación (de entomofilia a ornitofilia o quiropterofilia) y sistemas sexuales (de hermafroditas a 

dioicas) en el ciado de Tillandsioideae. 

La polinización por aves (principalmente por colibríes) , aparece en esta subfamilia. Posible

mente este cambio en el polinizador esté asociado con la invasión de comunidades en ele

vaciones medias a altas. Es probable que esto ocurra porque las condiciones de humedad 

y frío pueden ser mejor toleradas por las aves; en oposición a los insectos, que dependen 

de las condiciones cálidas y secas para una actividad óptima (Kromer et al., 2006; Kessler 

y Kromer, 2000). Además, las bromelias pueden ser fuentes importantes de alimento para 

colibríes a altas elevaciones (Kromer et al., 2006}. 

Til/andsia y Vriesea tienden a ser ornitófilos y la mayoría de sus especies son epífitas. 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 división de los linajes 

modernos de colibrí es (Givnish et al., 2007; Bleiweiss, 1998). También es probable que las 

poblaciones de bromelias de estos géneros hayan cambiado a la polinización por aves, en 

respuesta a los cambios continuos en su entorno (Stebbins, 1974). 

La quiropterofil ia surge en Werauhia, Vriesea y Alcantarea dentro de la subfamilia Tilland

sioideae (así como en miembros de Guzmania, taxa no incluidos en el análisis), y se ha aso

ciado a condiciones tropicales húmedas (Versieux et al. , 2012; Kromer et al. , 2006; Kessler 
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y Kromer, 2000). Vogel (1990) y Benzing (2000) propusieron que los síndromes de polini

zación , podrían estar influenciados por el lastre filogenético. Esta propuesta se sustenta en 

que los taxa polinizados por murciélagos y aves tienen caracteres en común, tales como: 

flores grandes, robustas y expuestas con abundante néctar. Los resultados de este trabajo 

apoyan la hipótesis de Vogel (1990) y Benzing (2000) , debido a que su ancestro común más 

cercano pudo haber sido pol inizado por aves, murciélagos o insectos en igual proporción 

(mixta; Figura IV.4). Este tipo de síndrome de polinización "mixta", se ha registrado en Guz

manía roezlíí (E. Marren) Mez y ha sido asociado a la escasez de polinizadores, bajo estas 

condiciones tener un polinizador en especifico puede ser poco ventajoso (Kessler y Kromer, 

2000) . 

La posición basal de Catopsís dentro de Tillandsioideae, sugiere que la entomofilia en es

te ciado es una simplesiomorfia con los ciados basales de la familia (Brocchinioideae y 

Lindmanioideae). En Catopsís surge el primer cambio de sistema sexual en la familia de 

hermafroditismo a dioecia (Figura IV.3). 

Teóricamente, el primer paso en la evolución de la dioecia lo constituye la aparición de 

individuos que son estériles para alguna de las dos funciones reproductivas, en una pobla

ción hermafrodita (Torices, 2008 ; Vamosi y Vamosi, 2005 ; Heilbuth, 2000). Si los individuos 

que surgen son estériles para la función masculina, la población estará conformada por 

individuos hermafroditas e individuos que funcionan como hembras (población ginodioica; 

Torices, 2008 ; Vamosi y Vamosi , 2005; Heilbuth, 2000). Cuando los individuos son estéri

les para la función femenina, la población estará conformada por individuos hermafroditas e 

individuos que funcionan como machos (población androdioica; Torices, 2008 ; Vamosi y Va

mosi , 2005 ; Heilbuth , 2000). En Catopsís existe más o menos este patrón , se ha reportado 

que la expresión sexual se ve afectada por factores de selección local (Palací, 1997). Esto 

porque se ha observado una variación en la supresión de la función masculina en algunas 

poblaciones de Catopsís berteroníana (Schult. & Schult. f.) Mez, C. floríbunda L. B. Sm. , C. 

juncífolía Mez & Wercklé , C. morreníana Mez, C. nutans (Sw.) Griseb. , C. sessílíflora (Ruiz 

& Pav.) Mez y C. wangeríníí Mez & Wercklé , en respuesta a las condiciones ambientales 

y, además, se conocen poblaciones ginodioicas (Palací, 1997); sin embargo, es necesario 

hacer estudios detallados al respecto. 

Es posible que la evolución hacia la dioecia se haya dado para favorecer una asignación 

de recursos más eficiente en un ambiente crítico como el epífito (Vamosi y Vamosi , 2005 ; 

Heilbuth, 2000). La división de labores reproductivas podría aumentar su vigor competiti

vo, y facil itar la colonización de nuevos sitios al dividir los recursos, promoviendo así su 

mantenimiento en un ambiente tan extremo como es el dosel (Heilbuth , 2000). La dioecia 
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ha evolucionado de manera independiente en la familia al menos dos veces (en el género 

Catopsís y en la subfamilia monogenérica Hechtioideae) . 

Subfamilia Hechtioideae 

Hechtía, es un ciado conformado por especies de habito terrestre o rupícola, una simple

siomorfia con los ciados ancestrales, y con CAM, que según nuestros análisis y de otros 

autores, ha evolucionado de manera independiente dentro de la familia (Figura IV.2; Givnish 

et al., 2007; Crayn et al. , 2004; Reinert et al. , 2003). Es posible que el CAM haya surgido en 

este ciado como una respuesta a las temperaturas cálidas del Mioceno (Pound et al. , 2011 ). 

Estos caracteres podrían haberle dado ventajas competitivas a este linaje para conquistar 

las zonas áridas 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 colonización de áreas áridas por Hechtía en México y 

América Central a partir del Escudo Guayanés, involucró uno o más eventos de dispersión 

de semillas a larga distancia vía directamente América Central, aunque el evento se consi

dera poco claro (Givnish et al. , 2011 ). Hechtioideae presenta semillas de alas reducidas (no 

vágiles ; barocoras) , al igual que el ancestro común más cercano del ciado (Figura IV.S) ; por 

lo que posiblemente alcanzó su distribución actual mediante un proceso de colonización de 

isla en isla (island hopping ; Pennington y Dick, 2004) . Además, es un ciado dioico (Figura 

IV.3), lo que puede ser poco ventajoso al momento de la colonización y entomófilo (Figura 

IV.4); esto implica que requiere un factor biótico para llevar a cabo la polinización. 

De acuerdo con Heilbuth (2000), las plantas dioicas como colonizadores presentan desven

tajas con respecto a las plantas no dioicas: (1) Para la creación de nuevas subpoblaciones es 

necesario que al menos un individuo de cada sexo esté presente. (2) La producción de semi

llas en una hembra dioica (produce sólo óvulos) debería ser mayor a la de una hermafrodita 

(produce polen y óvulos) , pero si las semillas se dispersan poco, entonces el agrupamiento 

espacial de semillas y plántulas de una planta dioica será mayor que la de una hermafro

dita, y por lo tanto, habrá una mayor competencia por los recursos y probablemente mayor 

mortalidad. (3) El éxito reproductivo en las plantas dioicas con polinización biótica (como 

es el caso de Hechtía y Catopsís) depende de la frecuencia con que los polinizadores las 

visitan para que se lleve a cabo la fecundación , ya que requieren que un mismo grupo de 

polinizadores visite tanto las plantas mascul inas como las femeninas, situación que podría 

ser drástica en ambientes donde hay limitación de visitantes florales (Heilbuth, 2000) . 

A partir del análisis de evolución de caracteres, se puede inferir que el ancestro común 

más cercano de Hechtia era hermafrodita (Figura IV.3) . Por ello es posible que una vez que 

92 



Capítulo IV 

colonizó áreas áridas de México y América Central, ocurriera la transición hacia la dioecia de 

manera gradual (Cuadro IV.4) ; de tal manera que, la división de labores reproductivas en las 

poblaciones ya establecidas se vio favorecida por la asignación de recursos de una manera 

más eficiente, especialmente en hábitats asociados a suelos rocosos, de origen calcáreo o 

volcánico y de carácter oligotrófico (Vamosi y Vamosi , 2005 ; Heilbuth, 2000). 

La teoría de asignación sexual proporciona un modelo teórico para explicar la variación en 

la expresión sexual tanto a un nivel intraespecífico como interespecífico (Torices, 2008). 

Esta teoría predice que la asignación a una función sexual, ya sea la femenina o la mas

culina, debería ser incrementada en aquellas circunstancias donde esa función obtiene un 

mayor éxito. Estos ajustes en la asignación sexual entre flores dentro de un individuo, o 

entre individuos dentro de una población, podrían incluso llegar a la unisexualidad; como 

se ha reportado para el género Catasetum Rich. ex Kunth dentro de la famil ia Orchidaceae 

(Torices, 2008; Zimmerman, 1991 ). 

La dioecia es el sistema sexual en plantas que ha sido asociado con tasas de especiación 

bajas y/o tasas de extinción altas (Heilbuth, 2000; Baker, 1955). Una de las explicaciones 

es que las poblaciones dioicas pueden llegar a presentar menor diversidad genética que las 

poblaciones hermafroditas, y la disminución de la diversidad genética de una especie, puede 

incrementar el riesgo de extinción (Abarca et al. , 201 O) . Es posible que debido al sistema 

sexual dioico, la tasa de diversificación de Hechtioideae sea la segunda más baja después 

de Brocchinioideae (ro .o = 0.33, r0 .9 = 0.18; Cuadro IV.5). 

Subfamilia Navioideae 

La diversificación de la subfamilia sucede durante el Mioceno (Givnish et al., 2011 ), cuando 

surge el levantamiento de Los Andes y se da la primera división de los linajes modernos 

de colibríes (Givnish et al. , 2007; Bleiweiss, 1998). Es posible que la evolución hacia la 

ornitofilia en algunos miembros de esta subfamilia, esté asociada a dichos eventos, con

siderando que la evolución del síndrome de polinización ha sido gradual y reciente en la 

familia (Cuadro IV.4). Actualmente este ciado presenta una distribución dentro del Escudo 

Guayanés (excepto Cottendorfia) , donde los suelos son poco profundos y extremadamente 

pobres en nutrimentos. En algunos miembros de este ciado, hubo una evolución en el habito, 

de terrestre a rupícola (Figura IV.1 ), posiblemente porque en las superficies rocosas, poco 

inclinadas, se pueden acumular sólo unos pocos milímetros o centímetros de tierra debido 

a la escorrentía de aguas pluviales. 

En este ciado se favorece el mantenimiento de algunos caracteres plesiomórficos (selección 

estabilizadora; Stebbins, 1974). Quizá esto esté asociado al tipo de nicho que ocupan estas 
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especies. Al ser plantas rupícolas, la presencia de semillas de alas reducidas (no vágiles) , 

posiblemente les permite garantizar que las semillas caigan en lugares en donde podrían 

establecerse, como pequeñas fisuras o grietas en las rocas . La fotosíntesis C3 quizá se ha 

mantenido porque están en un ambiente húmedo. El sistema sexual hermafrodita, proba

blemente facilite la autogamia y con ello la reproducción sexual y el mantenimiento de sus 

poblaciones ; no hay registro de autoincompatibilidad para los miembros de este ciado. Con 

los resultados obtenidos en el cálculo de la tasa de diversificación de esta subfamil ia, se pue

de inferir que el éxito evolutivo de las Navioideae, no está asociado a la especiación, pues 

presenta una de las tasas de diversificación más bajas en la familia (ro.o = 0.38 , r0.9 = 0.23; 

Cuadro IV.5). 

Subfamilia Pitcairnioideae 

La diversificación del grupo corona de la subfamilia Pitcairnioideae comenzó hace ca. de 

11 .8 M a (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 diversificación que dio origen al 

resto de los géneros de la subfamilia (Deuterocohnia, Fosterella, Dyckia, Encholirium) y 

ocurrió la dispersión a larga distancia a África (Pitcairnia feliciana; Givnish et al., 2011 , 2007, 

2004 ; Varadarajan y Gilmartin, 1998; Smith y Downs, 1974). 

Los resultados sugieren que el ancestro común a partir del cual divergieron los linajes de es

ta subfamilia, podría haber sido terrestre (Figura IV.1 ), con fotosíntesis C3 (Figura IV.2}, orni

tofilia (Figura IV.4), hermafrodita (Figura IV.3) y semillas plumosas, adaptadas a la dispersión 

por viento (Figura IV.5). Las reconstrucciones paleobotánicas insinuan que la vegetación en 

esas zonas era principalmente bosques tropicales caducifolios y matorrales xerófilos (Hino

josa, 2005) ; lo que sugiere que inicialmente se desarrolló en ambientes áridos, posiblemente 

a elevaciones bajas. 

Es posible que debido a las condiciones de aridez, se haya presentado la transición evolutiva 

de una manera puntual hacia el CAM en los grupos altamente xeromórficos, como Deutero

cohnia, Dyckia y Encholirium (Cuadro IV.4, Figura IV.2}. Wagner et al. (2012} sugieren que 

es posible que exista un alto grado de conservación de nicho en Fostereffa, debido a que 

presenta fotosíntesis C3 y actualmente crece en hábitats similares a los ancestrales. 

La evolución hacia la ornitofilia en Pitcairnia y Pepinia (Figura IV.4), podría estar asocia

da con la transición evolutiva en la flor hacia la simetría bilateral , pues se conoce que las 

abejas son sólo atraídas por flores simétricas (Jabbour et al., 2009) . Esto podría favorecer 

el aislamiento reproductivo y la especiación del ciado (Kay y Sargent, 2009) ; además de 
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la invasión de comunidades de elevaciones medias a altas (Kromer et al., 2006; Kessler y 

Kromer, 2000). La quiropterofilia ha evolucionado de manera independiente en la fam ilia al 

menos dos veces (Figura IV.4) , en Encholirium (Pitcairnioideae) y en Guzmania (Tillandsioi

deae) , y se ha asociado a la colonización de hábitats tropicales húmedos (Kromer et al. , 

2006 ; Kessler y Kromer, 2000). 

En cuanto a la pol inización por insectos presente en Fosterella, Oeuterocohnia y Oyckia 

(Figura IV.4) , es posible que se conserve el síndrome de polinización dada su distribución 

en ambientes cálidos. Esta posibilidad se basa en el principio del polinizador más efectivo, 

pues en estos ambientes la actividad de insectos es más alta, comparada con su actividad 

en ambientes fríos (Kromer et al., 2006; Kessler y Kromer, 2000 ; Stebbins, 1974). 

La tasa de diversificación de la subfamilia Pitcairnioideae es la segunda más alta de la familia 

(ro .o = 0.49, r0 .9 = 0.35 ; Cuadro IV.5). Es posible que esta tasa se deban a la combinación 

de caracteres considerados clave en la diversificación de las Angiospermas, tales como 

la simetría bilateral (Pitcairnia; Jabbour et al., 2009) y el CAM (Deuterocohnia, Oyckia y 

Encholirium; Quezada y Gianoli , 2011 ). 

Subfamilia Puyoideae 

La divergencia entre Puyoideae y Bromelioideae parece haber ocurrido hace ca. 13.4-1 O Ma 

(Givnish et al., 2011 ); mientras que, la diversificación del grupo corona de Puya sucedió ca. 

10.1-1 O Ma (Jabaily y Sytsma, 2013 ; Jabaily, 2009; Givnish et al. , 2011; Schulte et al. , 2009). 

Con base en estos estimados se ha sugerido que los principales eventos que pudieron haber 

contribuido a la evolución de la subfamilia son: el levantamiento de los Andes (Mioceno

Pleistoceno) y las glaciaciones del Pleistoceno (Jabai ly y Sytsma, 2013, 201 O; Givnish et al. , 

2011 ). 

Es probable que la evolución hacia el CAM (Figura IV.2) les permitió a los miembros de esta 

subfamilia adaptarse a una amplia variedad de hábitats xéricos y mésicos (Schulte et al. , 

2009). Es posible que este carácter se haya visto favorecido luego del levantamiento de 

los Andes y los cambios climáticos, que tal vez acentuaron la aridez e influyeron sobre la 

posición de los cinturones de vegetación en el gradiente altitudinal. En estos cambios es 

probable que las glaciaciones del Pleistoceno hayan jugado un papel importante. 

Durante las glaciaciones cíclicas del Pleistoceno, los bosques tropicales y de montaña ba

jaban hasta los 1200-1500 m durante el pico de la glaciación, para luego subir durante los 

periodos inter-glaciares. Durante estos períodos, los ecosistemas más fríos como la puna y 

el páramo se expandieron y contrajeron (Haffer y Prance, 2001 ). Se ha sugerido que estos 
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fenómenos promovieron la fragmentación de poblaciones, lo que podría haber dado lugar a 

eventos de especiación alopátrica 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 vágiles , lo 

que podría apoyar la hipótesis de Jabaily y Sytsma (2013). También es posible que debido 

a todos esos cambios ambientales, la selección estabilizadora favoreció el mantenimiento 

de este tipo de dispersión, del sistema sexual hermafrodita y el habito terrestre (Figuras 

IV.1-IV.5; Stebbins, 1974). 

Posiblemente las glaciaciones cíclicas del Pleistoceno, hayan influido en el cambio hacia la 

ornitofilia en este ciado (Figura IV.4) , porque las condiciones de humedad y frío pueden ser 

mejor toleradas por las aves. De hecho, este síndrome de polinización permite establecer 

una relación mutualista en donde el néctar que ofrecen las bromelias como recompensa 

a sus polinizadores, funge como una fuente de alimento para ellos (Kromer et al. , 2006; 

Kessler y Kromer, 2000). 

Con base en los resultados se puede inferir que la diversificación de esta subfamilia podría 

estar asociada con el CAM y la polinización por aves (ro.o = 0.46 , r0.9 = 0.30 ; Cuadro IV.5). 

Subfamilia Bromelioideae 

La invasión del Escudo brasileño 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 ciado hubo evolución hacia el habito epífito hace ca. de 5.5 

Ma. En este cambio, dos eventos importantes podrían 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 modificación en el patrón de circulación del viento, por lo que el 

clima se volvió más fr ío 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

perárbol (Figura IV.1 ), el género Greigia es uno de los grupos más 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 distribución andina y el habito terrestre (Figura IV.1 ), aunque tiende 

a crecer en hábitats más húmedos, a menudo sombríos y tiene fotosíntesis C3 . Lo anterior 

sugiere que en la subfamilia la fotosíntesis C3 y el habito terrestre son caracteres plesiomór

ficos , pues el corazón de Bromelioideae, son en su mayoría CAM y epífitos (Schulte et al., 

2005). 
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Los resultados sugieren que el proceso de transformación hacia el habito epífito (Figura 

IV.1 ), CAM (Figura IV.2} y semillas desnudas (Figura IV.5) , fue rápido (Cuadro IV.4) y se 

dio en los ancestros del ciado. Es posible que estas transiciones ocurrieran cuando las 

Bromelioideae empezaron a colonizar la selva tropical y se enfrentaron, en el sotobosque, a 

una disminución en la cantidad de luz y a la falta de exposición al viento, lo que dificultaba 

el transporte de las semillas. Quizá las presiones de selección favorecieron la colonización 

del habito epífito, como un medio para alcanzar mejores condiciones de luz (Medina, 1974). 

Así mismo, la colonización del habito epífito posiblemente favoreció la reversión al CAM, 

para hacer más eficiente el uso del agua (Silvera et al., 2009; Medina, 1974), y el cambio a 

semillas autocoras o zoocoras. 

La mayoría de las bromelioides son hermafroditas, con una transición hacia la andromo

noecia en Cryptanthus subgénero Cryptanthus (Figura IV.3; Ramírez, 1996}. Aunque en la 

hipótesis de este análisis, no están presentes las otras transiciones evolutivas hacia siste

mas sexuales no hermafroditas ; es conocido que en la subfamilia hubo evolución hacia la 

dioecia, en Aechmea mariae-reginae H. Wendl. y Androlepis (Ramírez et al., 2008 ; Ramírez, 

1996; Benzing, 2000}. 

Se ha sugerido que por la selección sexual , la andromonoecia podría ser una etapa inter

media hacia la monoecia, dentro de un contexto de la evolución hacia la dioecia (Torices y 

Anderberg , 2009; Bawa y Beach, 1981; Willson, 1979; Charlesworth y Charlesworth , 1978). 

De acuerdo a esta hipótesis, la interferencia entre las funciones masculina y femenina en 

una flor, promueve la especialización sexual de las flores en receptores y dadores de polen. 

Esta hipótesis predice que desde un ancestro con flores hermafroditas, algunas flores unise

xuales evolucionarían sobre un mismo individuo y en un paso posterior serían los individuos 

unisexuales los que serían seleccionados. 

Con las reconstrucciones filogenéticas actuales para la subfamilia Bromelioideae (Sass y 

Specht, 201 O; Schulte et al., 2009; Schulte y Zizka, 2008; Schulte et al., 2005) , es posible 

inferir que el sistema sexual hermafrodita es el estado ancestral en la subfamilia (Figura 

IV.3); mientras que, los sistemas sexuales no hermafroditas son los estados derivados. Sin 

embargo, no se puede dilucidar detalladamente cómo se han dado los cambios evolutivos, 

ni bajo cuáles circunstancias. Con base en lo sugerido por la literatura, se puede proponer 

que los cambios evolutivos en los sistemas sexuales, se pudieron deber a la influencia de al 

menos dos presiones selectivas: La primera es evitar la autofecundación, esto quizá por la 

ventaja de la fecundación cruzada, con respecto a la autofecundación debido a la depresión 

endogámica (Charlesworth y Charlesworth, 1978). La segunda, por selección sexual, que 

según la teoría de asignación óptima de recursos a las funciones , puede resultar en ventajas 
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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 polinización 

mixtos, hayan surgido por los cambios en las condiciones ecológicas durante la radiación 

de Bromelioideae. Esto podría haber dado lugar a una fuerte selección para la transición 

de polin izador (Campbell, 2008} , pues cada vez que se expande el área de distribución de 

una especie, no necesariamente se expande la distribución del principal polinizador, lo que 

puede propiciar el cambio de polinizador. También , se pudo dar el caso que las poblaciones 

de polin izadores disminuyeron a causa de los condiciones ecológicas 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 superárbol se puede observar la transición hacia sistemas de polinización mixtos (Fi

gura IV.4); esto es, que pueden presentar dos o más síndromes de polinización , 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 explicación a la apari

ción de sistemas de polinización mixtos, podría ser que las condiciones ambientales limitan 

la disponibilidad de polinizadores específicos. Se ha propuesto que en condiciones difíciles, 

con pocos polinizadores disponibles, puede ser desventajoso para las plantas adaptarse a 

pol inizadores específicos. Por ello es posible que para maximizar su éxito reproductivo, uti

licen grupos de animales no determinados como vector de transmisión de polen, con el fin 

de asegurar la pol inización (Kay y Sargent, 2009 ; Kessler y Kromer, 2000}. 

El mayor valor de diversificación de linajes obtenido de la familia Bromeliaceae, lo presenta 

la subfamil ia Bromelioideae (ro .o = 0.69 , r0 .9 = 0.51; Cuadro IV.S) , en este ciado la evolución 

hacia semillas zoocoras o autocoras podría ser un carácter relevante para la diversificación 

del grupo, asociado con el CAM y el habito epífito. 

Familia Bromeliaceae 

En cuanto a la tasa de diversificación de la familia Bromel iaceae (r0.0 = 0.39, r0.9 = 0.30; 

Cuadro IV.S) , los valores sugieren que su diversif icación es más alta que las tasas de diver

sificación de Asterales (ro .o = 0.33, r0.9 = 0.27) , Lamiales (ro .o = 0.21 , r0 .9 = 0.1 7} , Gentia

nales (ro.o = 0.21 , r0 .9 = 0.17), Solanales (r0 .0 = 0.17, r0 .9 = 0.14}), y Apiales (ro .o = 0.17, 

r0.9 = 0.14} , los cuales fueron identificados por Magallón y Sanderson (2001) como las tasas 

más altas dentro de las Angiospermas. 

Es posible que estos valores estén reflejando el proceso reciente de diversificación de la 

familia (ca. 19 millones de años; Givn ish et al., 2011 ). Por otro lado, la exitosa diversif ica

ción de las bromelias, podría atribuirse a la evolución y la tendencia a mantener en diversos 
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ciados el habito epífito, CAM y síndromes de dispersión de semillas por viento o como pro

yectiles o con ayuda de animales, que les abrieron nuevas oportunidades ecológicas, al 

conferirles ventajas evolutivas. Por ejemplo, el habito epífito les permite colonizar nichos es

pecíficos en una gran diversidad de hábitats. La ruta fotosintética CAM le proporciona mayor 

plasticidad fisiológica comparado con plantas C3 , lo cual puede facilitar el reaccionar más 

eficientemente a condiciones ambientales altamente dinámicas. Las semillas anemocoras, 

zoocoras, autocoras presentes en Bromeliaceae, les confieren la oportunidad de colonizar 

nuevos lugares, escapar de alta mortalidad cerca de plantas ca-específicas, etc. (Givnish 

et al., 2011 , 2007; Quezada y Gianoli , 2011; Crayn et al., 2004; Benzing, 2000). 

Por otro lado, los resultados obtenidos también sugieren que los cambios evolutivos en los 

sistemas sexuales y los síndrome de polinización han sido recientes, y posiblemente han 

cambiado de acuerdo a los sitios que van colonizando. Sin embargo, es posible que estos 

dos caracteres tengan menor peso en la diversificación de la familia, comparado con el CAM, 

el habito epífito y los mecanismos de dispersión de semillas ; claro que para corroborar esta 

hipótesis es necesario hacer estudios más detallados, e incluir otros caracteres como, la 

formación de tanques por el arreglo de sus hojas, tricomas absorbentes y la suculencia. 

CONCLUSIONES 

En cuanto a la evolución de los caracteres de historia de vida seleccionados para este 

estudio, se encontró que el habito, el CAM y el síndrome de dispersión de semillas, han 

evolucionado de manera rápida, y su evolución se concentra en los nodos ancestrales de 

los linajes existentes. Mientras que la evolución del síndrome polinización y sistema sexual 

ha sido de manera gradual, y los cambios evolutivos probablemente han sido recientes. 

Con los análisis desarrollados en este capítulo, se sostiene la hipótesis que los primeros 

miembros de familia posiblemente eran terrestres, con fotosíntesis C3 , con flores hermafro

ditas, polinizados por insectos, con semillas sin apéndices y dispersadas por la fuerza de la 

gravedad (Givnish et al., 2007; Crayn et al. , 2004; Benzing, 2000; Smith, 1934). 

Los valores de las tasas de diversificación obtenidas con el método de Magallón y Sanderson 

(2001 ), sugieren una diversificación alta para la familia Bromeliaceae, de las ocho subfami

lias reconocidas por Givnish et al. (2011 ), la tasa de diversificación más alta la presenta la 

subfamilia Bromelioideae (ro .o = 0.69, r0.9 = 0.50; Cuadro IV.5) , seguida de Pitcairnioideae 

(ro.o = 0.48, r0.9 = 0.34); mientras que la tasa más baja la presenta la subfamilia Brocchinioi

deae (ro .o = 0.17, r0 .9 = 0.07) , seguida de Hechtioideae (ro .o = 0.33, r0.9 = 0.18). 
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DISCUSIÓN Y CONCLUSIÓN GENERAL 

El conocim iento de la historia evolutiva entre grupos de taxa es un elemento esencial para 

investigar procesos macroevolutivos. Por ello, toda la información contenida en los árboles 

filogenéticos es relevante para entender las relaciones de parentesco, la historia evolutiva, 

patrones biogeográficos, procesos de especiación y extinción, entre otros. 

Para la familia Bromeliaceae existen a la fecha 33 estudios filogenéticos (Cuadro 11.1 ), cuyo 

muestreo representa el 21.69% (726 spp. , Cuadro 11.2) de la diversidad de la familia (3346 

spp; Luther, 2012). Estos estudios filogenéticos se han realizado principalmente para inferir 

relaciones de parentesco, proponer sistemas de clasificación naturales (i.e. Givnish et al. , 

2007) y estudiar la evolución de caracteres morfológicos (Matallana, 201 O; Hornung-Leoni y 

Sosa, 2008; Granados, 2008; Schulte y Zizka, 2008 ; Crayn et al. , 2004; Givnish et al. , 1997; 

Terry et al. , 1997). Así como para comprender la historia biogeográfica de la familia (Givnish 

et al. , 2011 , 2007). 

Sin embargo, a pesar de los avances logrados, todavía hacen falta más estudios que per

mitan inferir con mayor detalle muchas relaciones intra-familiares, por ejemplo, a nivel de 

subfamilia, resalta que Lindmanioideae, Hechtioideae, Pitcairnioideae y Navioideae han si

do poco estudiadas. A nivel de género, de los 58 géneros reconocidos para la familia (Luther, 

2012) , son monofiléticos: Brocchínía Schult. f., Alcantarea (E. Morren ex Mez) Harms, Ca

topsís Griseb. , Glomeropítcaírnía (Mez) Mez, Guzmanía Ruiz & Pav. , Werauhía J.R. Grant, 

Hechtía Klotzsch , Steyerbromelía L.B. Sm. , Fosterella L.B. Sm. , Puya Molina, Ananas Mili. , 

Araeococcus Brongn. , Bromelía L. y Acanthostachys Link, Klotzsch & Otto) . El resto de 

los géneros parecen ser no monofiléticos en los estudios publicados a la fecha. Esclarecer 

estas relaciones es importante pues permitirá inferir procesos macroevolutivos con mayor 

precisión. De hecho, por el momento, tal vez uno de los mayores retos de la investigación 

sistemática es la circunscripción y la comprensión de las relaciones filogenéticas a niveles 

cercanos a género. 

Considerando que la construcción de árboles filogenéticos integrales y lo más resueltos 

posibles es de suma importancia en los estudios evolutivos, es necesario tener más taxa re

presentados en las filogenias de la familia Bromeliaceae, una situación que permitiría inferir 

con mayor detalle las relaciones intra-familiares, y proponer hipótesis macroevolutivas más 

robustas. 

Como la construcción de árboles filogenéticos integrales es de suma importancia en los 

estudios evolutivos , el uso de métodos de superárbol para la reconstrucción de hipótesis 
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filogenéticas más incluyentes, es una alternativa para integrar la información disponible. 

Debido a que este método es capaz de ensamblar los árboles filogenéticos existentes menos 

completos, en una filogenia más incluyente, de una manera coherente, certera y, en algunos 

casos, expedita. 

El uso del método de superárbol como herramienta para integrar las hipótesis filogenéticas 

de la familia Bromeliaceae en una filogenia más inclusiva, requirió el desarrollo de una estra

tegia experimental para comparar el desempeño de nueve métodos de superárbol (Avcon, 

MSS, MinFiip, MMC, MRP, PhySIC_IST, Robinson-Foulds Supertree, Sfit y Superfine) utili

zando como árboles fuente filogenias de Bromeliaceae. Además se valoró el cumplimiento 

de las propiedades deseables propuestas por Steel et al. (2000) y Wilkinson et al. (2007, 

2004) , para los métodos de superárbol , esto fue clave pues no existen estudios que valoren 

dichas propiedades con datos empíricos. El desarrollo de esta metodología generó, un mar

co en el cual fue posible decidir, entre los métodos analizados, cuál es el mejor para el caso 

de la fam ilia Bromel iaceae. 

Buerki et al. (2011) sugieren el uso de un cladrograma derivado de una supermatriz ("hipó

tesis nula") para evaluar comparativamente los superárboles resultantes. Bajo el supuesto 

que el enfoque de supermatriz (y el árbol resultante) es la mejor aproximación que se tie

ne, debido a que actualmente es imposible estimar la "verdadera" filogenia de un grupo. 

Por lo tanto, se compararon los superárboles resultantes con un árbol 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 superárbol pueden reflejar mejor la 

información contenida en los árboles fuente, e indirectamente en la supermatriz. 

Al comparar los superárboles generados por cada método utilizando la prueba de Shimo

daira y Hasegawa (SH), el coeficiente de distancia patrística (PDC), partición métrica nor

malizada (NPM) y los valores de soporte cualitativo (rQS) , se encontró que el superárbol 

generado con Superfine fue el más confiable (Cuadro 111.3). Sin embargo, debido a la falta 

de solapamiento entre las filogenias de la familia (Figura 111.2), fue posible construir un su

perárbol con sólo cuatro filogenias. No obstante, a la fecha es la hipótesis filogenética más 

inclusiva para la familia. Al valorar el cumplimiento de las propiedades que deben satisfacer 

las variantes del método de superárbol , se encontró que MRP, MMC, Superfine, PhySIC_IST 

y MinFiip cumplen con la mayoría de éstas. 

El método de superárbol ha sido aplicado en un amplio rango de análisis ecológicos y evo

lutivos (Gittleman et al., 2004; Bininda-Emonds et al., 2002). Por ejemplo, para estudiar la 

evolución 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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familia Bromeliaceae, la hipótesis construida con el método del superárbol , permitió abordar 

el estudio de evolución de caracteres de historia de vida para el grupo. 

A partir de la hipótesis filogenética del superárbol y con los resultados del análisis de evolu

ción de caracteres, se sostiene la hipótesis de Smith {1934) y otros autores (Matallana, 201 O; 

Givnish et al., 2007; Crayn et al., 2004 ; Benzing, 2000). En este sentido, los primeros miem

bros de familia posiblemente eran terrestres , con flores hermafroditas, autocompatibles, con 

semillas barocoras (Figuras IV.1-IV.5). La hipótesis biogeográfica de la familia, sugiere que 

las bromelias ancestrales tuvieron su origen en ambientes mésicos y hábitats pobres en 

nutrimentos, y a partir de esas condiciones, radiaron a ambientes semi-xéricos y xéricos 

(Givnish et al., 2007; Smith , 1934). En los últimos años del Terciario, se dieron cambios cli

máticos y geológicos que posiblemente influyeron en la transición hacia el CAM y el habito 

epifito en la familia (Givnish et al., 2007; Crayn et al. , 2004; Benzing, 2000; Smith, 1934). 

En cuanto a las tendencias de evolución de los caracteres de historia de vida seleccionados 

para este estudio; se encontró que el habito, la ruta fotosintética y el síndrome de dispersión 

de semillas presentes en las bromelias, han evolucionado de manera rápida, y su evolución 

se concentra en los nodos ancestrales de los linajes existentes (Cuadro IV.4). Es posible 

que episodios de especiación dentro de la familia Bromeliaceae, estén asociados a la evo

lución de estos caracteres. Es decir, que hubo procesos de especiación rápidos (modelo de 

equilibrio puntuado; Hernández, 1998) que quizá estuvieron asociados con la aparición, en 

las bromelias ancestrales, de uno o varios de los siguientes caracteres: el habito epífito, la 

ruta fotosintética CAM y semillas anemocoras, autocoras o zoocoras. 

La evolución del síndrome de polinización y sistema sexual ha sido de manera gradual, y 

los cambios evolutivos probablemente han sido recientes. Es decir, los cambios evolutivos 

en la fam il ia, referentes a estos dos caracteres han ocurrido de manera lenta y constantes 

(Hernández, 1998). Este resultado se esperaba, pues de acuerdo con la literatura, estos 

caracteres están influenciados de manera significativa por el ambiente donde crecen (JEgis

dóttir et al., 2007; Raffl et al., 2007; Cruden, 1977). 

Las Bromeliaceae ejemplifican una radiación extrema (Benzing 2000), pues esta familia in

cluye varios ciados ricos en especies. Del total de las especies que conforman esta fam ilia, 

la mayoría se concentra en ocho géneros (Aechmea, Dyckia, Guzmania, Neoregelia, Pit

cairnia, Puya, Tillandsia y Vriesea) , que pertenecen a cuatro subfamilias: Bromelioideae, 

Tillandsioideae, Pitcairnioideae y Puyoideae (Luther, 2012; Givnish et al. , 2007). 

Los valores de las tasas de diversificación obtenidas con el método de Magallón y Sanderson 

(2001 ), sugieren una tasa de diversificación alta para Bromelioideae {r0.0 = 0.69, r0.9 = 0.50; 
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Cuadro IV.5), seguida de Pitcairnioideae (ro .o = 0.48, r0 .9 = 0.34); mientras que la tasa 

más baja la presenta la subfamilia Brocchinioideae (ro .o = 0.17, r0.9 = 0.07), seguida de 

Hechtioideae (ro.o = 0.33, r0.9 = 0.18). 

Es posible observar, que el habito epífito, la ruta fotosintética CAM, la polinización por aves 

y la anemocoria. Así, como la dispersión activa de la planta (semillas autocoras) o por ani

males (semillas zoocoras) , son caracteres que podrían estar asociados a la diversificación 

de las subfamilias (Figuras IV.1-IV.5). La importancia de estos caracteres en la diversifica

ción de la familia también ha sido sugerida por otros autores (Givnish et al. , 2011 , 2007; 

Matallana, 201 O; Benzing , 2000). 

En las subfamilias Bromelioideae, Tillandsioideae, Pitcairnioideae y Puyoideae, los proce

sos de cladogénesis posiblemente fueron promovidos por oportunidades ecológicas, que 

podrían haber sido consecuencia de los cambios climáticos del Mioceno ; así, como por 

transiciones hacia nuevas zonas de adaptación o la colonización de nuevos sitios (Givnish 

et al., 2011 ). En las subfamilias Brocchinioideae, Lindmanioideae y Navioideae, al mantener 

su distribución geográfica restringida al Escudo Guayanés, es posible que su diversificación 

se esté dando bajo procesos que promuevan la conservación de nicho, debido a que estas 

especies están bien adaptadas a vivir en esos lugares (Ackerly, 2009). 

En cuanto a la tasa de diversificación de la familia Bromel iaceae (ro .o = 0.39, r0 .9 = 0.30; 

Cuadro IV.5), los valores sugieren que su diversificación es elevada, quizá estos valores 

reflejen la diversificación reciente del ciado (ca. 19 millones de años; Givnish et al. , 2011 ), 

la exitosa diversificación de la familia, podría estar asociada a la aparición del habito epífito, 

CAM y síndromes de dispersión de semillas por viento o como proyectiles o con ayuda de 

animales. Los cambios evolutivos en los sistemas sexuales y los síndrome de polinización 

han sido recientes, y posiblemente las transiciones evolutivas estén asociadas con los sitios 

que van colonizando. 
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ANEXO 1 

Matriz de estados de carácter utilizada para la reconstrucción de 

la evolución de los caracteres presentados en el capítulo IV 

Acanthostachys strobi/acea 01002 Aechmea allenii 00112 Aechmea bromeliifolia 01122 Ae

chmea drakeana 01112 Aechmea haltonii 01102 Aechmea lingulata 01 102 Aechmea nu

dicau/is O 111 2 Aechmea organensis O 111 2 Aechmea racinae O 1122 Aechmea sphaero

cephala O 1122 Alcantarea duarteana 02031 Ananas ananassoides 001 02 Ananas nanus 

00112 Andrea se/loan a 0211 2 Araeococcus goeldianus O 11 02 Araeococcus pectinatus 

01102 Billbergia decora 01112 Billbergia macrolepis 01102 Brewcaria reflexa 00000 Broc

chinia acuminata 00000 Brocchinia micrantha 00000 Brocchinia paniculata 00000 Brocchi

nia prismatica 00000 Brocchinia uaipanensis 00030 Bromelia chrysantha 00102 Bromelia 

flemingii 00112 Canistropsis bil/bergioides 01102 Canistrum aurantiacum 01112 Canistrum 

giganteum 01 112 Catopsis floribunda 11001 Catopsis montana 11001 Catopsis wangeri

nii 11001 Connellia nutans 00000 Cottendorfia florida 02000 Cryptanthus beuckeri 20102 

Deinacanthon urbanianum 00102 Deuterocohnia glandulosa 02100 Deuterocohnia longipe

tala 0211 1 Deuterocohnia lorentziana 0211 O Deuterocohnia lotteae 0211 O Deuterocohnia 

meziana 0211 O Dyckía dawsonii 02100 Dyckía ferox 02100 Dyckia hilaireana 02100 Ed

mundoa perplexa 01102 Encholirium inerme 02130 Encholirium irwinii 02130 Encholirium 

scrutor 02130 Fascicularía bicolor 00012 Fosterel/a pendulif/ora ooooo Fosterella petiola

ta 00000 Fosterella rusbyi 00000 Fosterel/a vil/osula 00000 Glomeropitcairnia penduliflo

ra 0101 O Greigia sphace!ata 00012 Guzmania monostachia 01011 Guzmania rhonhofiana 

01001 Guzmania roezfii 01021 Guzmania wittmackii 01001 Hechtia glabra 10100 Hech

tia glomerata 1 O 1 00 Hechtia guatemalensis 1 O 1 00 Hechtia lindmanioídes 1 O 1 00 Hechtía 

lundelliorum 10100 Hohenbergía dísjuncta 01122 Hohenbergia stel/ata 00112 Lindmania 

guianensis 00 000 Lindmania longipes 00000 Lymania alvimii 01102 Mezobromelia hut

chisonii O 1 O 11 Mezobrome/ia pleiosticha O 1 O 11 N avía igneosicola 0201 O N avía phelpsiae 

0201 O Navia saxicola 02000 Navia splendens 0201 O Neoregelia pineliana 00112 Ochagavia 

carnea 02012 Ochagavia elegans 02012 Orthophytum gurkenii 02102 Pitcairnia corallina 

01011 Pitcairnia atrorubens 01011 Pitcairnia beachiae 00011 Pitcairnia burle-marxii 00011 

Pitcairnia carinata 00011 Pitcairnia feliciana 00011 Pitcairnia heterophylla 00011 Pitcair

nia hirtzii 00011 Pitcairnia orchidifo/ia 00011 Pitcairnia poortmanii 00011 Pitcairnia recur

vata 00011 Pitcairnia rubro-nigriflora 0001 1 Pitcairnia squarrosa 00011 Pitcairnia wendlandii 

00011 Pseudananas sagenarius 00142 Puya aequatoria/is 0011 O Puya alpestris 0011 O Pu

ya castellanosii 0011 O Puya chilensis 0011 O Puya floccosa 0011 O Puya humilis 0011 O Puya 

laxa 0011 O Puya mima 0011 O Puya raimondii 0011 O Puya venusta 0011 o Quesnelia mar

morata O 111 2 Quesnelia quesneliana o o 112 Racinaea fraseri O 1 001 Racinaea ropalocarpa 
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ANEXO 1 

01001 Sequencía serrata 00000 Tíllandsía complanata 01111 Tíllandsía dodsoníí 01101 Tí-

1/andsía usneoídes 01101 Tí!landsía utrículata 0111 1 Tíllandsía vírídíflora 01101 Rapatea 

pa/udosa 001 00 Vríesea espínosae O 1111 Vríesea glutinosa O 1 031 Vríesea malzíneí O 1 031 

Werauhia viridiflora 01131 Wittrockia /eucophoea 00102 Wittrockia superba 001 02. 
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