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RESUMO

Bromeliaceae é distribuida em praticamente todos os biomas neotropicais, abrangendo
inclusive florestas tropicais, Umidas e secas, savanas e campos rupestres. Essa ampla
distribuicéo esta associada a sua capacidade de obter, armazenar e absorver agua e nutrientes
através da formacgdo de tanque e presenca de tricomas foliares peltados. O presente estudo
objetiva realizar uma extensa revisao bibliografica na familia Bromeliaceae sobre a anatomia
foliar (morfologia dos tricomas e presenca de parénquima aquifero), habito, ecofisiologia, a
fim de realizar um estudo de reconstrucdo de caracteres ancestrais a fim de compreender
como tais caracteres evoluiram no grupo. A partir das andlises realizadas, é possivel dizer que
0 ancestral comum mais recente de Bromeliaceae provavelmente ndo possuia tanque, seus
tricomas peltados ndo possuiam distincdo entre células da ala e do disco, auséncia de
parénquima aquifero no mesofilo, mecanismo de fotossintese C3 e tipo ecofisioldgico I.
Nossos resultados também indicam que alguns grupos ainda sdo subamostrados, tanto nas
filogenias mais atuais da familia quanto nos estudos anatdmicos, impossibilitando analises
mais acuradas. Exemplos sdo as subfamilias Puyoideae, Hectioideae, Lindmanioideae e

Brocchinioideae. Mostrando, assim, que estudos dessa natureza, devem ser incentivados.

Palavras-chave: Anatomia foliar. Tricomas peltados. Ecofisiologia. Evolucéo.



ABSTRACT
Bromeliaceae is distributed in practically all neotropical biomes, including tropical, humid
and dry forests, savannas and rupestrian fields. This wide distribution is associated with its
ability to obtain water and nutrients through the leaf trichomes. The present study aims to
carry out an extensive bibliographic review study in the Bromeliaceae family on leaf anatomy
(trichome morphology and presence of aquiferous parenchyma), habit, ecophysiology, in
order to carry out a study of the reconstruction of ancestral characters in order to understand
how such characters evolved in the group. From the analysis, it is possible to say that the most
recent common ancestor of Bromeliaceae probably did not have a tank, its trichomes had no
distinction between wing and disc cells, absence of aquiferous parenchyma in the mesophyll,
C3 photosynthesis mechanism and ecophysiological type I Our results also indicate that some
groups are still under-sampled, both in the most current phylogenies of the family and in
anatomical studies, making more accurate analyzes impossible. Examples are the subfamilies

Puyoideae, Hectioideae, Lindmanioideae and Brocchinioideae.

Keywords: Leaf anatomy. Pelted trichomes. Ecophysiology. Evolution.
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1. INTRODUCAO

Bromeliaceae considerada um ramo monofilético (APG 1V, 2016). Possui
aproximadamente 3.390 espécies distribuidas em 75 géneros (GOUDA, BUTCHER &
GOUDA, 2018). Divide-se atualmente em oito subfamilias: Bromelioideae, Tillandsioideae,
Brochinioideae, Lindmanioideae, Puyoideae, Navioideae, Hechtioideae e Pitcairnioideae s.s
(GIVNISH et al., 2011). Distribuida em regifes tropicais e subtropicais das Américas, com
excecdo de uma espécie, Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms e Mildbr, encontrada na
Africa (BENZING, 2000). Encontradas em quase todos os biomas neotropicais incluindo
florestas tropicais Umidas e secas, savanas e campos rupestres (BENZING, 2000; GIVNISH
et al., 2004; ZIZKA et al., 2009). Capazes de ocupar os mais variados substratos, desde
arvores, solo umidos ou secos, até rochas. Adaptaram-se a diferentes condi¢cbes ambientais:
ambientes secos, Umidos, expostos, encobertos (BENZING, 1976). Por conseguinte, é
possivel encontrar representantes da familia em diversos habitos, com representantes
herbaceas, rupicolas, terricolas ou epifitas (BENZING, 1976).

Seus representantes possuem caule com entrends curtos, folhas alternadas em geral
formando rosetas. A superficie foliar é revestida por tricomas especializados (peltados) -
escamas foliares, tipicas da familia (BENZING, 2000).

Durante a evolucdo das Bromeliaceae fatores morfoldgicos e anatdmicos auxiliaram
na irradiacdo adaptativa como presenca de tanque - folhas dispostas em roseta, com bainhas
alargadas, capazes que acumular agua e nutrientes, também conhecida como fitotelma -,
tricomas peltados - absorvem é&gua -, até a fotossintese CAM (CRAYN et al., 2004),
juntamente com a reducdo na estrutura das raizes, que em alguns casos nao é absortiva,
apenas fixa o vegetal em seu suporte (BRAGA, 1977).

Varias classificaces ecoldgicas foram formuladas para descrever os diversos habitos
de vida das Bromeliaceae, onde os tricomas peltados foram considerados essenciais
(BENZING, 2000). De acordo com BENZING (2000) ha cinco tipos ecologicos de
classificacdo na familia: o primeiro compreende espécies com raizes bem desenvolvidas, sem
tangues, com poucos tricomas (ndo absortivos). O segundo grupo contém espécies com raizes
bem desenvolvidas, com tanques e tricomas pouco desenvolvidos. O terceiro com espécies
que apresentam raizes e tanques bem desenvolvidos e tricomas peltados com moderada
capacidade de absorcdo. Quarto grupo apresenta espécies com tanques bem desenvolvidos,
tricomas peltados bem desenvolvidos na base foliar (com capacidade absortiva) e raizes ndo

absorventes, atuando somente na fixacdo. O quinto grupo consiste em espécies sem tanques,
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sem raizes ou raizes presentes apenas para fixagdo, com tricomas peltados em toda superficie
foliar (altamente absortivos). Essas adaptacdes favoreceram epifitas de muitas Tillandsioideae
e Bromelioideae, e auxiliaram na expansao da diversidade das bromélias e dos habitats que
elas ocupam (BENZING, 1976, 2000).

Tipos Raiz Tanque Tricoma
| Bem desenvolvida e Sem tanque Poucos tricomas (ndo
absorvente absortivos)
I Bem desenvolvida e Com tanque pouco Poucos tricomas (ndo
absorvente desenvolvido absortivos)
i Bem desenvolvida e Tanque bem Tricoma absortivo
absorvente desenvolvido (peltado) com moderada
capacidade de absorcéo
v Né&o absorvente, somente Tanque bem Tricomas peltados bem
para fixacao desenvolvido desenvolvidos na base
foliar
\ Raizes pouco Sem tanque Tricomas peltados bem
desenvolvidas somente desenvolvidos e mais
para fixagdo ou néo especializados, em toda
apresentam raizes superficie foliar

Tabela 1: Descricdo dos cinco tipos ecofisiolégicos de Bromeliaceae através de conjunto de caracteres
morfoldgicos e anatbmicos propostos por BENZING (2000).

As subfamilias Brochinioideae, Lindmanioideae, Puyoideae, Navioideae,
Hechtioideae e Pitcairnioideae.s.s apresentam espécies com tricomas simples, sem distin¢éo
das células da ala e do disco central. Além disso, as espécies pertencentes a estas subfamilias
ndo formam tanque com as suas folhas e suas raizes sao absortivas, pertencendo ao tipo | de
BENZING (2000). Bromelioideae apresenta tricomas multicelulares simples, possuem desde
tanque rudimentar a tanques bem desenvolvidos e raizes absortivas a pouco absortivas, sendo
classificadas entre o tipo Il e 11l de Benzing (2000). Os tricomas peltados mais especializados
entre as espécies de Bromeliaceae sdo compostos por disco central e ala marginal, duas
células basais, peddnculo unisseriado contido na epiderme e escudo protetor distal,
apresentando duas fungdes: absorver agua e nutrientes quando as folhas estdo umidas, e
reduzir a transpiracdo e efeito da insolacdo quando estdo secas, revestindo a epiderme e
protegendo os estbmatos ou aumentando a reflectancia dos raios luminosos. Sdo encontrados
em Tillandsioideae, onde as raizes ndo possuem papel absortivo (KRAUSS, 1949;
TOMLINSON, 1969). Os individuos pertencentes a esta subfamilia se enquadram nos tipos
IV e V de Benzing (KRAUSS, 1949; TOMLINSON, 1969).

Os tricomas desta subfamilia sdo simétricos em vista frontal, com quatro células no

disco central, oito células periféricas, o pedinculo apresenta entre uma e cinco células e o
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namero de células da ala varia entre as espécies. As células da ala eram consideradas células
mortas (TOMLINSON, 1969; KRAUSS, 1948; BENZING, 1976; STREHL, 1983), porém
estudos mais recentes encontraram contetdo citoplasmético nestas células, indicando que
estas sdo vivas (KOWALSKI et al., 2016; KLEINGESINDS et al., 2018).

A 4gua é absorvida pelos tricomas peltados, através das células periféricas da ala,
atravessa para as células do disco central, quando estas ficam cheias, a agua é transportada
para o pedunculo em seguida é armazenada no parénquima aquifero protegendo o parénquima
clorofiliano contra dessecacdo, favorecendo, assim, a fotossintese. (BENZING, 1976;
BRIGHIGNA et al., 1984). Essa reserva confere suculéncia as folhas (TOMLINSON, 1969).

As raizes, em algumas espécies de Bromeliaceae, perderam suas fungdes de absorcao
de &gua e nutrientes, tendo sua estrutura radicular reduzida, sendo apenas para fixacdo no
substrato (BRAGA, 1977), o que caracteriza o habito epifito de algumas espécies (SEGECIN
& SCATENA, 2004). Por exemplo, nas espécies de Bromeliaceae terrestres (Pitcairnoideae
s.l.), cujas raizes sdo funcionais para a absor¢do de agua e nutrientes ndo ha a formacdo de
tanque e os tricomas peltados presentes na bainha e na lamina foliar possuem estrutura
anatbmica mais simples (sendo indistinto o disco das células da ala). Ja as espécies de
Tillandsioideae e Bromelioideae possuem raizes cuja funcdo sdo apenas de fixacdo ao
substrato e os tricomas sdo mais complexos estruturalmente e absortivos (TOMLINSON,
1969; BENZING, 2000).

Dado o presente histdrico, este trabalho visa realizar um estudo de reconstrucéo de
caracteres ancestrais em Bromeliaceae, a partir da filogenia mais recente do grupo (GIVNISH
et al., 2011) e de dados de revisdo bibliogréafica de anatomia foliar (forma dos tricomas e
presenca de parénguima aquifero), ecofisiologia e fisiologia (metabolismo C3 ou CAM) da

familia, a fim de compreender como tais caracteres evoluiram no grupo.

2. OBJETIVOS

2.1. OBJETIVO GERAL

Objetivamos, com este estudo, realizar um exaustivo estudo de revisdo bibliografica
na familia Bromeliaceae sobre a anatomia foliar (morfologia dos tricomas e presenca de
parénquima aquifero), habito, ecofisiologia, e fisiologia a partir das espécies amostradas na
filogenia de GIVNISH et al. (2011). A partir da coleta desses dados, objetivamos realizar um
estudo de reconstrucdo de caracteres ancestrais a fim de compreender como tais caracteres

evoluiram no grupo.
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2.2.  OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Elencar quais espécies de Bromeliaceae amostradas na filogenia de GIVNISH
et al. (2011) possuem informacdes publicadas sobre anatomia foliar, habito,

fisiologia e ecofisiologia;

e Fazer uma extensa revisdo bibliografica sobre a familia Bromeliaceae,
reunindo informacdes sobre o habito, presenca de tanque, tipo de fotossintese,
tipo ecofisioldgico, descricdo anatbmica dos tricomas peltados, e tipo de
tricoma peltado, a fim de elaborar uma matriz de caracteres para posterior

reconstrucao de caracteres ancestrais;

e Obter as sequéncias de atpB-rbcL, matK, ndhF, psbA-trnH, rpl32-trnL, rpsl6,
trnL intron, trnL-trnF dos terminais da filogenia de GIVNISH et al. (2011) que

possuem acessos do GenBank e que possuem 0s caracteres descritos acima;

e Obter uma hipdtese filogenética com os terminais selecionados, e das
sequéncias oriundas do GenBank, através da andlise de Maxima

Verossimilhanga com o software RaxMLGUI,;

e Realizar um estudo de evolucdo de caracteres ancestrais, partindo da hipétese
filogenética obtida, com os caracteres descritos (sobre anatomia foliar, habito,

fisiologia e Ecofisiologia).

e A npartir da reconstrugdo de caracteres ancestrais, descrever 0s possiveis

ancestrais comuns mais recentes das oito subfamilias de Bromeliaceae.

e Verificar a evolugéo de tais caracteres ao longo da filogenia do grupo.

3. MATERIAL E METODOS

3.1. BUSCA BIBLIOGRAFICA

Para o inicio deste trabalho, utilizamos a filogenia mais recente de Bromeliaceae,
publicada por GIVNISH et al. (2011). A partir dos terminais presentes na hipdtese
filogenética destes autores, iniciamos uma extensa pesquisa de livros e artigos que

contivessem dados sobre a anatomia foliar, fisiologia e ecofisiologia.
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Inicialmente, para os dados de anatomia foliar, partimos da obra classica de
TOMLINSON (1969) que realizou a revisdo anatbmica mais recente para a familia. Os dados
foram entdo complementados com artigos cientificos que trazem a anatomia foliar das
espécies faltantes, e/ou complementando dados das espécies presentes na obra de
TOMLINSON (1969). A busca por artigos foi realizada nas plataformas “Web of Science” e
“Google Scholar”. A partir de entdo os artigos foram filtrados, sendo selecionados os artigos
que possuiam os terminais utilizados por GIVNISH et al. (2011).

Para os dados de habito e presenca de tanque, utilizamos os dados presentes nas
etiquetas das exsicatas das espécies, consultadas a partir do acervo de dados do SpeciesLink
dos herbarios brasileiros e de herbarios internacionais, tais como Herbéario de Harvard,
Herbério de Paris e Herbario de Kew.

Para os dados de tipo de fotossintese, utilizamos as obras de GRIFFITHS & SMITH,
(1983) e CRAYN et al. (2015), que fornecem revisdo para a familia. Os tipos ecofisioldgicos
se basearam na analise do conjunto de caracteristicas propostas por BENZING (2000) a partir
da obra de PITTENDRIGH (1948).

3.2.  OBTENGAO DAS SEQUENCIAS E ANALISES FILOGENETICAS

As sequéncias plastidiais de atpB-rbcL, matK, ndhF, psbA-trnH, rpl32-trnL, rps16,
trnL intron, trnL-trnF foram adquiridas no portal do GenBank, NCBI, através dos acessos
fornecidos por GIVNISH et al. (2011) e alinhadas pelo programa Muscle (EDGAR, 2004).
Apbs o alinhamento, as sequéncias foram conferidas manualmente através do programa
Mesquite (MADDISSON & MADDISON, 2015). Para cada alinhamento foi estimado o
melhor modelo evolutivo através do método AIC- Akaike Information Criterion, utilizando-se
o software MEGA. Todos os 8 alinhamentos tiveram como melhor modelo evolutivo GTR+G.

Para a andlise de Maxima Verossimilhanca as sequéncias foram concatenadas em
uma unica matriz, tendo o melhor modelo evolutivo aplicado a cada uma das sequéncias. A
analise de Maxima Verossimilhanca (ML) foi realizada utilizando o programa RAXMLgui
(SILVESTRO & MICHALAK, 2012), com 10.000 repeticbes com bootstrap. A arvore foi
enraizada em Rapatea paludosa (Rapateaceae), assim como no artigo de GIVNISH et al.
(2011). A hipdtese filogenética recuperada mostrou as mesmas relagdes entre os terminais da
hipdtese de GIVNISH et al. (2011).
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3.3. RECONSTRUC}AO DOS CARACTERES ANCESTRAIS

De posse da hipotese filogenética (arvore de ML) e da descricdo dos caracteres
morfologicos e anatdbmicos, uma matriz téxon/caracteres foi elaborada. Os caracteres
codificados na matriz, tratados como ndo ordenados, foram utilizados para a reconstrucdo dos
caracteres ancestrais através de Maxima Verossimilhanca pelo programa Mesquite
(MADDISON & MADDISON, 2015).

4. RESULTADOS

4.1. REVISAO BIBLIOGRAFICA E DESCRICAO DOS CARACTERES

Dos 90 terminais de Bromeliaceae presentes na filogenia proposta por GIVNISH et
al. (2011), conseguimos recuperar dados morfologicos, anatémicos foliares e fisioldgicos
(tipo de fotossintese) de 50 espécies. Os caracteres descritos compreendem as oito
subfamilias. A bibliografia utilizada para as descricdes destes caracteres esta sumarizada na
Tabela 2.

As caracteristicas analisadas foram presenca de tanque, habito - dependéncia do solo
-, tricoma peltado - diferenca entre células da ala e células do disco central, presenca de
parénquima aquifero, tipo ecofisioldgico - sugerido por Benzing (2000), e tipo de fotossintese.
A matriz de caracteres/ espécies com 0s estados de caracter para cada espécie pode ser
conferida na Tabela 3. A descricdo dos caracteres pode ser conferida a seguir:

Caractere 01 (Anexo 1): tanque: (0) presente, (1) ausente;

Caractere 02 (Anexo 1): habito: (0) terrestre/dependente do solo; (1) epifito,
rupicola, atmosférico/ independente do solo;

Caractere 03 (Anexo 2): tricomas peltados, diferenca entre células do disco central e
da ala: (0) difere, (1) nédo difere;

Caractere 04 (Anexo 2): parénquima aquifero: (0) ausente, (1) pouco desenvolvido,
(2) desenvolvido;

Caractere 05: Tipo ecofisiolégico: (0) I, (1) I, (2) 11, (3) IV, (4) V;

Caractere 06: Tipo de fotossintese: (0) CAM, (1) C3;

As caracteristicas analisadas relacionam-se entre si. Por exemplo, o hébito terrestre
envolve espécies que possuem raizes bem desenvolvidas, com funcdo de absorcdo. Estas
espécies comumente ndo possuem ou formam tanque rudimentar. Espécies com esse habito
sdo comuns em locais mais secos e com baixa ocorréncia de chuvas, comumente apresentam

tricomas muito simples e sem funcdo de absorcdo de 4gua, ou com tricomas peltados pouco
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desenvolvidos e baixa capacidade de absorcdo, geralmente localizados na base foliar onde ha
formacdo do tanque.

J& nas espécies com habitos epifitos, rupicolas ou atmosféricos (sem dependéncia do
solo) possuem raizes pouco desenvolvidas (ou ausentes), com fungdo apenas para sustentacdo/
fixacdo no substrato. Algumas espécies apresentam tanques bem desenvolvidos
acompanhados de tricomas peltados bem desenvolvidos, mas que ndo apresentam muita
complexidade estrutural, localizados principalmente na base foliar.

Em outras espécies, principalmente em Tillandsia (Tillandsioideae), ndo ha formacéo
de tanque, ha tricomas peltados mais complexos e especializados, onde se consegue ver a
diferenca entre as células do disco central e da ala, sendo visivel seu formato e a quantidade

de células. Estes tricomas possuem capacidade de absorcao de &gua. (Tabela 1)

42.  ANALISE FILOGENETICA

A matriz final de dados das sequéncias baixadas pelo GenBank continha 51 tdxons
(50 de Bromeliaceae + o grupo externo de Rapateaceae) e 9.350 caracteres.

A hipotese filogenética gerada através da andlise de Maxima Verossimilhanca
realizada através do programa RaxMLgui recuperou as mesmas relacdes dos entre as espécies
que a filogenia proposta por GIVNISH et al. (2011). Tal hipotese esta disponivel na Figura 1.

Na hipoOtese recuperada, percebe-se que as oito subfamilias de Bromeliaceae
emergem de forma monofilética, embora alguns clados ndo apresentem alto suporte (inferior a
70 - Figura 1). Um exemplo disso € Hectiodeae emergir como grupo irmdo do clado
Navioideae + Pitcairnoideae + Puyoideae + Bromelioideae, com suporte de 63. Outro
exemplo é Navioideae emergir como grupo irmdo + Pitcairnoideae + Puyoideae +
Bromelioideae, com suporte de 69. Algumas relacbes a nivel de género também néo
emergem de forma monofilética. Um exemplo é Aechmea (Bromelioideae), que na
circunscricao atual é um grupo parafilético.

A partir desta hipétese de Maxima Verossimilhanca, realizamos a reconstrucédo de
caracteres através do programa Mesquite. Os resultados da analise estdo descritos no topico a

sequir.

4.3. ANALISE DE RECONSTRUCAO DE CARACTERES ANCESTRAIS
A reconstrucdo do caractere presenca de tanque (Figura 2) sugere que o ancestral das
Bromeliaceae ndo apresentava tanque. A analise também indica que o tanque surgiu duas

vezes, em diferentes momentos: uma no ancestral comum mais recente de Tillandsioideae,
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tendo uma reversdo de caracteristica no decorrer da evolugcdo da subfamilia (clado composto
Tillandsias + Vriesea malzinei), onde podemos observar que algumas espécies com auséncia
de tanque, e em algum momento da evolugdo de Bromelioideae. O segundo surgimento do
tangue ocorre na subfamilia Bromelioideae, no nd que corresponde ao ancestral comum mais
recente do grupo denominado Eu-Bromelioideae.

Em relacdo ao habito (Figura 3), a reconstrucéo de caracteres ancestrais revela que o
ancestral comum mais recente de Bromeliaceae ndo dependia do solo para obter agua e
nutrientes, sendo seu habito epifito, rupicola. O habito terrestre provavelmente, com o valor
da verossimilhanga proporcional, surgiu no ancestral representado pelo n6 do clado irméo de
Brocchinioideae, onde as demais sete subfamilias formam um clado. No ancestral comum
mais recente das Tillandsioideae é possivel observar uma reversdo em relacdo ao hébito,
sendo que o ancestral comum mais recente provavelmente possuia habito epifito, rupicola
e/ou atmosférico. Nossos resultados mostram que também houve uma reversdo no clado das
Eubromelioideae, onde ha a predominancia do habito rupicola e/ou epifito.

A andlise dos estados ancestrais da organizacdo dos tricomas peltados (Figura 4)
revelou que o ancestral das Bromeliaceae ndo possuia tricomas peltados organizados, ou seja,
seus tricomas ndo apresentavam diferenca entre as células da ala e do disco central. A
diferenciacdo das células do disco e da ala surge nos ancestrais comuns mais recentes de
Tillandsioideae, Puyoideae e no clado que composto por Edmundoa + Canitropsis +
Quesnelia + Aechmea nudicaulis + Wittrockia +Neoregelia (Bromelioideae).

Em relacdo a presenca de parénquima aquifero (Figura 5), a analise de caracteres
ancestrais revelou que o ancestral comum mais recente de Bromeliaceae provavelmente nédo
possuia parénquima aquifero no mesofilo foliar. Essa caracteristica surge no ancestral comum
mais recente do formado por espécies de Tillandsia + Alcantarea + Werahuia + Vriesea +
Guzmania (Tillandsioideae). O parénquima aquifero também surge no ancestral comum mais
recente do clado formado pelas subfamilias Hectioideae + Navioideae + Pitcairnoideae +
Puyoideae + Bromelioideae, havendo uma reversdo no clado formado pelo género Pitcairnia
(Pitcairnoideae).

A andlise de reconstrucdo de caracteres ancestrais dos tipos ecofisiologicos em
Bromeliaceae (Figura 6) mostrou que o ancestral comum mais recente de Bromeliaceae
provavelmente era do tipo I. Assim como o ancestral de Bromeliaceae, o ancestral comum
mais recente das subfamilias Lindmanioideae, Hechtioideae, Navioideae, Pitcairnoideae e
Puyoideae provavelmente pertencia ao tipo ecofisiolégico 1. Este tipo ecofisiologico é

caracterizado por apresentar espécies com raizes bem desenvolvidas e absortivas, auséncia de
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tanque e tricoma peltado subdesenvolvido, sem fungéo de absor¢do. O ancestral comum mais
recente das subfamilias Brocchinioideae e Tillansioideae provavelmente pertenciam ao tipo
ecofisiologico 1V. Em Tillandsioideae, no clado composto por Tillandsia + Vriesea malzinei,
surge o tipo ecofisioldgico V. O tipo ecofisioldgico V € caracterizado por possuir espécies que
ndo apresentam tanque, as raizes sdo ausentes ou pouco desenvolvidas (e ndo apresentam
funcdo absortiva) e os tricomas peltados bem desenvolvidos com diferenciacéo entre a ala e o
disco central. Em Bromelioideae é possivel encontrar uma maior variedade de tipos
ecofisiologicos, sendo que o ancestral da subfamilia tem probabilidade de ser do tipo | ou II.
Nas Bromelioideae surge o tipo ecofisioldgico Il e, no clado das Eubromelioideae surge o tipo
I11. O tipo Il é caracterizado por possuir espécies com raizes bem desenvolvidas e absortivas,
tanque ausente ou rudimentar e poucos tricomas peltados sem funcéo absortiva. J& o tipo 111 é
caracterizado por possuir espécies com raizes desenvolvidas e absortivas, tanque bem
desenvolvido e tricomas peltados com capacidade de absorgéo, (presentes principalmente na
bainha foliar), com representantes que acumulam serrapilhagem.

A analise de reconstrucdo de caracteres ancestrais relacionados ao tipo de
fotossintese revelou que o ancestral comum mais recente de Bromeliaceae provavelmente
possuia mecanismo C3. O mecanismo CAM surge no ancestral de Hechtioideae, no ancestral
do clado formado por Deuteroconhia e Dyckia (Pitcairnoideae) e no ancestral de
Bromelioideae. Alguns terminais de Puya e e Tillandsia também apresentam tal mecanismo.

A seguir, sumarizamos a descri¢do dos ancestrais dos clados que correspondem as
subfamilias de Bromeliaceae e do ancestral comum mais recente da familia, de acordo com as
andlises realizadas. Caracteristicas com (*) ndo alcancaram 0,75 de suporte.

Ancestral de Bromeliaceae: Auséncia de tanque, tricomas peltados sem distincao
entre células da ala e do disco, auséncia de parénquima aquifero no mesofilo, mecanismo de
fotossintese C3 e tipo ecofisioldgico 1.

Ancestral de Brocchinioideae: Auséncia de tanque, habito rupicolo/epifito, tricomas
peltados sem distin¢do entre células da ala e do disco, auséncia de parénquima aquifero no
mesofilo, mecanismo de fotossintese C3 e tipo ecofisioldgico I.

Ancestral de Lindmanioideae: Auséncia de tanque, habito terrestre, tricomas peltados
sem distingdo entre células da ala e células do disco, auséncia de parénquima aquifero no
mesofilo, mecanismo de fotossintese C3 e tipo ecofisiologico I.

Ancestral de Tillandsioideae: Presenca de tanque, habito

epifito/rupiculo/atmosfeérico, tricomas peltados com distingdo entre células da ala e células do
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disco, auséncia de parénquima aquifero (*), mecanismo de fotossintese C3, tipo
ecofisiologico IV.

Ancestral de Hechtioideae: auséncia de tanque, habito terrestre, tricomas peltados
sem distin¢do entre células da ala e do disco, parénquima aquifero desenvolvido no mesofilo,
mecanismo de fotossintese CAM e tipo ecofisiolégico I.

Ancestral de Navioideae: Auséncia de tanque, habito terrestre, tricomas peltados sem
distincdo entre células da ala e do disco, parénquima aquifero desenvolvido no mesofilo,
mecanismo de fotossintese C3 e tipo ecofisioldgico I.

Ancestral de Pitcairnoideae: Auséncia de tanque, habito terrestre, tricomas peltados
sem diferenca entre celulas da ala e do disco, presenca de parénquima aquifero desenvolvido
no mesofilo, mecanismo de fotossintese C3, tipo ecofisioldgico I.

Ancestral de Puyoideae: Auséncia de tanque, habito terrestre, tricoma peltado com
diferenca entre células da ala e do disco, presenga de parénquima aquifero desenvolvido no
mesofilo, mecanismo de fotossintese C3(*), tipo ecofisiolégico I.

Ancestral de Bromelioideae: Auséncia de tanque, habito terrestre, tricomas peltados
sem diferenca entre células da ala e do disco, presenca de parénquima aquifero desenvolvido

no mesofilo, mecanismo de fotossintese CAM(*), tipo ecofisioldgico | ou 11(*)



Tabela 2: Espécies de Bromeliaceae utilizadas neste estudo e referéncias dos artigos utilizados na descricdo dos

caracteres.

Espécie

Acanthostachys strobilacea
(Schult. f.) Link, Klotzsch &
Otto

Aechmea bromeliifolia (Rudge)
Baker

Aechmea haltonii H. Luther

Aechmea nudicaulis (L.) Griseb

Alcantarea duarteana (L.B.Sm)
J.R.Grant

Ananas ananassoides (Baker)
L.B. Sm.

Ananas nanus (L.B. Sm.) L.B.
Sm.

Brewcaria reflexa (L.B. Sm.)
B. Holst

Brocchinia acuminata L.B.Sm

Brocchinia prismatica L.B.Sm

Brocchinia uaipanensis
(Maguire) Givnish

Canistropsis billbergioides
(Schult. f.) Leme

Catopsis floribunda L.B.Sm

Connellia nutans L.B.Sm
Cottendorfia florida Schult. f.

Cryptanthus beuckeri E.
Morren

Deinacanthon urbanianum
(Mez) Mez

Deuterocohnia glandulosa E.
Gross

Deuterocohnia longipetala
(Baker) Mez

Referéncia da
descrigdo do
tricoma

Proenca & Sajo
(2007)

Proenca & Sajo
(2004);

Faria et al. (2012)
Givnish et al. (2007)

Proenca & Sajo
(2004)

Versieux et al. (2010)

Proenca & Sajo
(2007);

Silva et al. (2011)
Tomlinson (1969)

Robinson (1969);
Givnish et al. (2007)

Givnish et al. (2007)
Givnish et al. (2007)
Givnish et al. (2007)

Oliveira et al (2018)

Palaci et al. (2004);
Tomlinson (1969)
Robinson (1969)

Robinson (1969);
Givnish et al. (2007)

Ribeiro & Aoyoama
(2015)

Tomlinson (1969)

Varadarajan &
Gilmartin (1987)

Varadarajan &
Gilmartin (1987);
Givnish et al. (2007)

Referéncia da descricéo

do mesofilo

Proenca & Sajo (2007)

Proenca & Sajo (2004);
Faria et al. (2012)

Givnish et al. (2007)

Proenca & Sajo (2004)

Versieux et al. (2010)

Proenca & Sajo (2007);
Silva et al. (2011)

Tomlinson (1969)

Robinson (1969)

Tomlinson (1969)
Tomlinson (1969)
Tomlinson (1969)

Oliveira et al. (2018);

Santos-Silva et al. (2017)

Palaci et al. (2004);
Tomlinson (1969)

Robinson (1969)
Robinson (1969)

Ribeiro & Aoyoama
(2015)

Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Referéncia do tipo
de fotossintese

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Griffiths & Smith,
(1983)
Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Griffiths &
Smith,1983;

Crayn et al. (2015)
Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)



Espécie

Deuterocohnia lotteae (Rauh)
M.A. Spencer & L.B. Sm.

Dyckia dawsonii L.B. Sm.
Dyckia ferox Mez

Edmundoa perplexa (L.B. Sm.)
Leme

Fascicularia bicolor (Ruiz &
Pav.) Mez

Fosterella penduliflora (C.H.
Wright) L.B. Sm.

Glomeropitcairnia penduliflora
(Griseb.) Mez

Hechtia guatemalensis Mez

Hechtia lindmanioides L.B.
Sm.

Lindmania guianensis (Beer)
Mez

Lindmania_longipes (L.B.Sm)
L.B.Sm

Navia phelpsiae L.B.Sm

Navia saxicola L.B. Sm.

Navia splendens L.B. Sm.

Neoregelia pineliana (Lem.)
L.B. Sm.
Pitcairnia carinata Mez

Pitcairnia corallina Linden &
André

Pitcairnia feliciana (A. Chev.)
Harms & Mildbr.

Pitcairnia heterophylla (Lindl.)
Beer

Pitcairnia hirtzii H. Luther

Referéncia da
descricao do
tricoma

Santos-Silva et al.
(2013)

Varadarajan &
Gilmartin (1987)

Varadarajan &
Gilmartin (1987)

Oliveira et al. (2018)

Tomlinson (1969)

Varadarajan &
Gilmartin (1987);
Tomlinson (1969)

Gilmartin et al.
(1989);

Tomlinson (1969);
Givnish et al. (2007)
Varadarajan &
Gilmartin (1987);
Givnish et al. (2007)

Tomlinson (1969)
Givnish et al. (2007)
Givnish et al. (2007)
Robinson (1969)

Robinson (1969);
Givnish et al. (2007)

Robinson (1969)

Givnish et al. (2007)

Santos-Silva et al.
(2013)

Santos-Silva et al.
(2013);

Varadarajan &
Gilmartin (1987);
Givnish et al. (2007)
Santos-Silva et al.
(2013);

Givnish et al. (2007)
Santos-Silva et al.
(2013);

Varadarajan &
Gilmartin (1987)
Givnish et al. (2007)

Referéncia da descricao

do mesofilo

Santos-Silva et al.
(2013);

Saraiva et al. (2015)
Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Oliveira et al. (2018);

Santos-Silva et al. (2017)

Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Gilmirtin et al. (1989)

Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)
Tomlinson (1969)
Tomlinson (1969)
Robinson (1969)

Robinson (1969)

Robinson (1969)

Tomlinson (1969)

Santos-Silva et al.
(2013); Saraiva et al.
(2015)

Santos-Silva et al.
(2013); Saraiva et al.
(2015)

Santos-Silva et al.
(2013);

Saraiva et al. (2015)
Santos-Silva et al.
(2013); Saraiva et al.
(2015)

Tomlinson (1969)

Referéncia do tipo
de fotossintese

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)
Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al., 2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)



Espécie

Puya laxa L.B. Sm.
Puya raimondii Harms

Quesnelia quesneliana
(Brongn.) L.B. Sm.

Tillandsia complanata Benth.

Tillandsia usneoides (L.) L.

Tillandsia utriculata L.

Vriesea glutinosa Lindl.

Vriesea malzinei E. Morren

Werauhia viridiflora (Regel)
J.R. Grant

Wittrockia superba Lindm.

Referéncia da
descricao do
tricoma

Varadarajan &
Gilmartin (1987)

Tomlinson (1969);
Givnish et al. (2007)

Oliveira (2012);
Mantovani et al.
(2012)

Tomlinson (1969);
Givnish et al. (2007)

Proenca & Sajo
(2007);

Scatena & Segecin
(2005);

Tomlinson (1969)
Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Gomes da Silva et al.

(2012)
Givnish et al. (2007)

Oliveira et al. (2018)

Referéncia da descricao

do mesofilo

Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Oliveira (2012);

Mantovani et al. (2012);
Santos-Silva et al. (2017)

Tomlinson (1969)

Proenca & Sajo (2007);

Scatena & Segecin
(2005);
Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Tomlinson (1969)

Gomes da Silva et al.
(2012)

Tomlinson (1969)

Oliveira et al. (2018);

Santos-Silva et al. (2017)

Referéncia do tipo
de fotossintese

Crayn et al. (2015)
Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)

Griffiths & Smith
(1983);

Crayn et al. (2015)
Griffiths & Smith,
(1983);

Crayn et al. (2015)

Griffiths & Smith,
(1983);

Crayn et al. (2015)
Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)
Crayn et al. (2015)

Crayn et al. (2015)
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Tabela 3: Matriz de caracteres utilizadas na reconstrucdo de caracteres ancestrais. Tanque: (0) presente, (1)
ausente; Habito: (0) terrestre/dependente do solo; (1) epifito, rupicolo, atmosférico/ independente do solo;
Tricomas peltados - diferenga entre células do disco central e da ala: (0) difere, (1) ndo difere; Parénquima
aquifero: (0) ausente, (1) pouco desenvolvido, (2) desenvolvido; Tipo ecofisiolégico: (0) I, (1) I1, (2) I, (3) IV,
(4) V; Tipo de fotossintese: (0) CAM, (1) C3

Espécie Presenca Habito Tricomas Presenca de Tipo Tipo de

de tanque peltados parénquima  Ecofisiolégico  fotossintese

aquifero

o
=
=
N
N

Acanthostachys
strobilacea
Aechmea bromeliifolia

Aechmea haltonii
Aechmea nudicaulis
Alcantarea duarteana
Ananas ananassoides
Ananas nanus

Brewcaria reflexa
Brocchinia acuminata
Brocchinia prismatica
Brocchinia uaipanensis
Canistropsis billbergioides
Catopsis floribunda
Connellia nutans
Cottendorfia florida
Cryptanthus beuckeri
Deinacanthon urbanianum
Deuterocohnia glandulosa
Deuterocohnia longipetala
Deuterocohnia lotteae
Dyckia dawsonii

Dyckia ferox

Edmundoa perplexa
Fascicularia bicolor
Fosterella penduliflora

Glomeropitcairnia
penduliflora
Hechtia guatemalensis

Hechtia lindmanioides
Lindmania guianensis
Lindmania longipes
Navia phelsiae

Navia saxicola

Navia splendens
Neoregelia pineliana
Pitcairnia carinata
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Figura 1: Arvore de méaxima verossimilhanca de Bromeliaceae com os valores de suporte nos nés (probabilidade). Os clados s&o indicados pelas cores. Brocchinioideae em
vermelho, Lindmanioideae em azul escuro, Tillandsioideae em rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e
Bromelioideae em laranja.
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Character 1: Presenca de tanque O On
Marginal prob. recon. with model Mk1 (est.) [rate 0.04622038 [est.]] -logL.: 0O O »
16.41415266 (Opt.. width 0.0) Reporting likelihoods as Proportional ® O O
Likelihoods; Threshold when decisions made: 2 Calc. by Maximum O O :
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Figura 2: Distribuicdo e evolugdo da presenga de tanque em Bromeliaceae através de analise de méaxima verossimilhancga. Os discos indicam a probabilidade de o ancestral do
clado apresentar a caracteristica, de acordo com a legenda. Os clados sdo indicados pelas cores. Brocchinioideae em vermelho, Lindmanioideae em azul escuro,
Tillandsioideae em rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e Bromelioideae em laranja.
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Figura 3: Distribuicdo e evolucdo do habito em Bromeliaceae através de analise de maxima verossimilhanga. Os discos indicam a probabilidade de o ancestral do clado
apresentar a caracteristica, de acordo com a legenda. Os clados sé&o indicados pelas cores. Brocchinioideae em vermelho, Lindmanioideae em azul escuro, Tillandsioideae em
rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e Bromelioideae em laranja.
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Figura 4: Distribuicdo e evolucdo do tricoma peltado (diferenca entre células da ala e disco central) em Bromeliaceae através de analise de maxima verossimilhanca. Os
discos indicam a probabilidade de o ancestral do clado apresentar a caracteristica, de acordo com a legenda. Os clados sdo indicados pelas cores. Brocchinioideae em
vermelho, Lindmanioideae em azul escuro, Tillandsioideae em rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e
Bromelioideae em laranja.
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Figura 5: Distribui¢do e evolucédo do parénquima aquifero nas folhas de Bromeliaceae através de analise de maxima verossimilhanga. Os discos indicam a probabilidade de o
ancestral do clado apresentar a caracteristica, de acordo com a legenda. Os clados sédo indicados pelas cores. Brocchinioideae em vermelho, Lindmanioideae em azul escuro,
Tillandsioideae em rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e Bromelioideae em laranja.
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Figura 6: Distribuicdo e evolugdo dos tipos ecofisioldgicos de Bromeliaceae (segundo Benzing, 2000) através de analise de maxima verossimilhanca. Os discos indicam a
probabilidade de o ancestral do clado apresentar a caracteristica, de acordo com a legenda. Os clados sdo indicados pelas cores. Brocchinioideae em vermelho,
Lindmanioideae em azul escuro, Tillandsioideae em rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e Bromelioideae
em laranja.
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Figura 7: Distribuicdo e evolugdo do tipo de fotossintese em Bromeliaceae (segundo BENZING, 2000) através de andlise de méxima verossimilhanca. Os discos indicam a
probabilidade de o ancestral do clado apresentar a caracteristica, de fotossintese do tipo CAM ou C3. Os clados sdo indicados pelas cores. Brocchinioideae em vermelho,
Lindmanioideae em azul escuro, Tillandsioideae em rosa, Hectioideae em verde, Navioideae em amarelo, Pitcairnoideae em azul claro, Puyoideae em cinza e Bromelioideae em laranja.
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5. DISCUSSAO

Nossos resultados mostram que o tanque surgiu em dois momentos durante a
evolugdo da familia, um no ancestral comum mais recente da subfamilia Tillandsioideae,
havendo uma reversdo em Tillandsia e outra no ancestral comum mais recente das Eu-
Bromelioideae. Por ser um reservatdrio de dgua e nutrientes, a presenca do tanque juntamente
com a presenca de tricomas peltados mais eficientes, isto é, com maior capacidade de
absorcéo, certamente foram inovagOes chave para a radiagdo adaptativa em Tillandsioideae e
em Bromelioideae. SILVESTRO et al. (2014) argumentam que a presenca de tanque nas Eu-
Bromelioideae proporcionou que o grupo se consolidasse como predominantemente epifitico,
uma vez que a dgua e 0s nutrientes presentes no tanque permitem certa independéncia do solo.

Os tricomas peltados de Bromeliaceae certamente sdo a caracteristica anatbmica mais
estudada na familia. Sua estrutura e seu funcionamento na absorcdo de &gua e nutrientes
intrigam anatomistas e fisiologistas (TOMLINSON, 1979; BENZING, 1976, 2000;
KOWALSKI et al., 2016). Sabemos que a distribuicdo destes tricomas, em espécies que
possuem tanque mais desenvolvido, ocorre majoritariamente na bainha foliar na face adaxial
(TOMLINSON, 1979; BENZING, 2000; OLIVEIRA et al., 2018) e em espécies atmosféricas,
como em Tillandsia, ocorre ao longo de toda a folha, tornando-a de aspecto aveludado
(TOMLINSON, 1979; BENZING, 2000). O mecanismo de absorcdo de agua e nutrientes
ainda ndo é totalmente compreendido, principalmente porque o modelo utilizado das
caracteristicas estruturais e ultraestruturais dos tricomas sdo muito limitadas. Os modelos
propostos até entdo se baseiam em tricomas que possuem as células da ala mortas em sua
maturidade, sendo que a ala funcionaria como uma valvula onde a agua percolaria suas
paredes e atingiria o mesofilo através do impulso gerado (BENZING, 1976; RAUX et al.,
2020; HA et al., 2021). Estes modelos propostos ndo levam em consideracio que as células da
ala, quando séo vivas em sua maturidade, podem desempenhar papel ativo no transporte de
agua através de suas membranas, como demonstrado por KOWALSKI et al. (2016) em
Vriesea playnema e por KLEINGESIND et al. (2018) em Guzmania monostachia, ambas
espécies pertencentes a subfamilia Tillandsioideae. Ainda que os tricomas peltados ndo sejam
completamente compreendidos em sua estrutura e funcionamento, é possivel perceber que
tricomas que possuem maior organizagao, tais como os encontrados em Tillandsioideae e nas
Eu-Bromelioideae certamente foram uma das caracteristicas-chave na diversificacdo de

hébito, permitindo o alcance da independéncia do solo e até mesmo de reservas de agua em
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forma de tanque (fitotelmata) no caso de espécies de Tillandsia. Neste género, as espécies tém
seu aporte de agua exclusivamente da precipitacdo e da umidade do ar. Estas possuem 0s
tricomas peltados mais desenvolvidos e distribuidos ao longo de toda a lamina foliar, em
ambas as faces, abaxial e adaxial (TOMLINSON, 1979; BENZING, 2000).

Espécies com tanque geralmente ndo possuem suculéncia pronunciada em suas
folhas, sendo menos espessas ainda que apresentem parénquima aquifero. Ja em espécies com
auséncia de tanque, o parénquima aquifero geralmente € mais espesso, garantindo uma maior
suculéncia das folhas, devido ao acumulo de agua em seu mesofilo. Além disso, as células do
parénquima aquifero, nestes casos, apresentam paredes delgadas e corrugadas, além de serem
notadamente alongadas anticlinalmente em secgdes transversais, compondo parénquima
aquifero diferenciado (TOMLINSON, 1979; OLIVEIRA et al., 2018). Em diversos trabalhos
este parénquima é referido como hipoderme aquifera (TOMLINSON, 1979, BENZING,
2000) embora a ontogenia deste tecido ndo tenha sido alvo de estudos e permanece uma
incognita (KRAUSS, 1949; MONTEIRO et al., 2011; OLIVEIRA et al., 2018). Em geral,
estas espécies com folhas mais espessas pertencem as subfamilias Brochinnioideae e
Pitcairnoideae (clado composto por Dyckia), onde as espécies sdo caracteristicamente
rupicolas e possuem raizes absortivas e tricomas peltados ndo desenvolvidos, pertencendo ao
tipo ecofissioldgico I. Desta maneira, sdo dependentes do substrato para o seu aporte de agua
e nutrientes, porém o substrato ndo possui porosidade suficiente para o acumulo de agua.
Assim, as raizes absortivas rapidamente absorvem agua, quando ha disponibilidade, e a
mobilizam para o parénquima aquifero no mesofilo foliar (BENZING, 2000).

Alem do parénquima aquifero bem desenvolvido, as bromélias podem apresentar
parénquima clorofiliano com vacutolos grandes, que também proporcionam a reserva de agua
(MALES, 2016; OLIVEIRA et al., 2018). Se considerarmos as micrografias e representacoes
esquematicas do mesofilo disponiveis na bibliografia analisada, praticamente todas as
espécies de Bromeliaceae possuem tecido capaz de armazenar dgua em seus vacuolos, uma
vez que as células parenquimaticas, em geral, sdo volumosas.

As raizes em Bromeliaceae tém sua funcdo e desenvolvimento modificado em
diversas espécies. Estas sdo mais desenvolvidas em espécies das subfamilias Pitcairnoideae,
Puyoideae, Navioideae, Hechtioideae e Lindmanioideae, plantas com habito
predominantemente terrestres e/ou rupicolo (com acumulo de serrapilheira) dependendo das
raizes para a absorcdo de &gua e nutrientes do solo. Ja as espécies das subfamilias de
Tillandsioideae e Bromelioideae podem apresentar raizes, sendo estas menos desenvolvidas.

A combinacdo de caracteristicas das raizes associadas a presenca/auséncia de tanque e
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tricomas absorventes permitiram subdividir a familia nos 5 tipos ecofisioloégicos (BENZING,
1979, 2000).

E interessante notar que os tipos ecofisioldgicos propostos por BENZING (1976,
2000) sédo descritos de forma a serem interpretados praticamente em uma linha evolutiva do
grupo. Acreditava-se que Tillandsia se diversificou mais recentemente, por conter espécies
que independem das raizes para a absor¢do de agua e nutrientes, possuir habito atmosférico e
cujos tricomas peltados sdo complexos e altamente absortivos, correspondendo ao tipo
ecofisiologico V. No entanto, ja com as primeiras filogenias propostas por GIVNISH e
colaboradores (2007, 2011) a comunidade cientifica pode constatar que o surgimento do
grupo Tillandsioideae ndo era tdo recente quanto se pensava. Assim, 0 escalonamento
sugestivo do desenvolvimento dos tipos ecofisioldgicos propostos por BENZING (1979,
2000) se mostrou ndo ser uma interpretacdo valida. Isso € especialmente notavel na
reconstrucdo de caracteres ancestrais realizadas neste trabalho (Caracter 05), onde podemos
observar que o ancestral comum mais recentes de Bromeliaceae provavelmente possuia o tipo
ecofisiologico | e, a partir deste, surgiram os tipos IV no ancestral comum mais recente de
Tillandsioideae e o tipo Il no ancestral de Bromelioideae.

O tipo de fotossintese em Bromeliaceae varia entre C3 e CAM. Espécies que
utilizam o mecanismo CAM, principalmente em ambientes mais quentes e secos, possuem
maior vantagem no uso da agua do que espécies com mecanismo C3 (NOBEL, 1996). Essa
vantagem se d&, pois enquanto as espécies C3 abrem seus estdmatos durante o dia para
fixacdo de CO2 atmosférico, as plantas CAM realizam este processo durante a noite quando
as temperaturas sdo mais amenas e a umidade é maior, reduzindo a perda de &gua na
transpiracdo (LUTTGE, 2010; BORLAND et al., 2014; CARVALHO, 2016). As espécies
com mecanismo CAM, geralmente, apresentam folhas mais espessas, devido a presenca e
desenvolvimento do parénquima aquifero propriamente dito ou pela presenca de células do
parénquima clorofiliano mais volumosas e capazes de armazenar agua. Em ambos os casos, a
agua captada pelos tricomas peltados é armazenada para ser utilizada em periodos com maior
restricdo de humidade (MALES, 2018).

Assim, espécies com fotossintese CAM e presenca de paréngquima aquifero sao
adaptadas a ambientes com maior restricdo de &gua, podendo sobreviver utilizando a reserva
que ha em seu parénquima aquifero. Ainda assim, analisando a presenca de parénquima
aquifero e de tipo de fotossintese (Figuras 4 e 7), percebe-se que, provavelmente, a suculéncia
e o tipo CAM de fotossintese evoluiram separadamente. Porém, percebe-se a inter-relagdo

entre presenca de parénquima aquifero e fotossintese CAM, principalmente nas Eu-
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Bromelioideae, que em sua maioria possui espécies com parénquima aquifero bem

desenvolvido juntamente com fotossintese tipo CAM.
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6. CONCLUSAO

As analises realizadas evidenciam, pela primeira vez, a distribuicdo e evolucdo dos
caracteres anatdmicos e fisioldgicos considerados chave para Bromeliaceae. No entanto,
alguns grupos ainda sdo subamostrados, tanto na filogenia de GIVNSH et al. (2011) quanto
nos estudos anatdbmicos, impossibilitando analises mais acuradas. Exemplos séo as
subfamilias Puyoideae, Hectioideae, Lindmanioideae e Brocchinioideae. Assim analises com
desses caracteres em uma amostra com maior numero de espécies é necessaria para chegar a

uma conclusdo mais precisa.
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ANEXOS

Anexo 1: Habito e presenga/auséncia de tanque em Bromeliaceae. A: Vriesea platynema, espécie epifita com
tanque. B: Quesnelia imbricata, rupicola, com tanque. C: Tillandsia linearis, epifita* (retirada do fordfito) e
auséncia de tanque. D: Tillandsia tenuifolia, epifita e auséncia de tanque. E-F: Tillandsia recurvifolia, rupicola,
auséncia de tanque. Autora: F.M.C de Oliveira.



Anexo 2: A-C: Seccdes transversais da folha mostrando parénquima aquifero desenvolvido (A), parénquima
aquifero pouco desenvolvido (B) e mesofilo sem presenca de parénquima aquifero (C). A: Aechmea disticantha,
B: Hohembergia stellata, G: Vriesea gigantea. D-E Seccles paradérmicas da folha mostrando diferentes
morfologias do tricoma peltado. D: Tricoma peltado com células do disco e células da ala em Vriesea platynema.
E: Tricoma peltado sem diferenca entra as células do disco e células da ala em Aechmea disticantha. Autora:
F.M.C de Oliveira.
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