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RESUMO

A familia Bromeliaceae € uma das grandes familias de angiospermas
monocotiledbéneas quase exclusivamente neotropical, tradicionalmente dividida
em trés subfamilias: Bromelioideae, Pitcairnioideae e Tillandsioideae. A partir de
uma revisdo de estudos de diversidade genética usando marcadores
microssatélites (SSRs), foi analisada a variacdo de Riqueza Alélica (RA),
Heterozigosidades Esperada (He) e Observada (Ho) e Coeficiente de Endogamia
(Fis) de acordo com sistema de cruzamento (fecundacdo -cruzada,
autofecundacdo ou sistema misto), sindrome de dispersdo de sementes
(anemocoria ou zoocoria), sindrome de polinizacdo (anemofilia ou zoofilia) e
amostragem dentro vs. fora de Unidades de Conservagdo. Também foi analisado
o status de conservacdo das espécies analisadas e a amostragem nos biomas
brasileiros. No total, 55 taxons foram amostrados: 15 da subfamilia
Bromelioideae, 22 da Pitcairnioideae e 18 da Tillandsioideae. O numero de loci
de microssatélites desenvolvidos nos trabalhos avaliados foi de 38 marcadores
para Bromelioideae, 100 para Pitcairnioideae e 51 para Tillandsioideae,
totalizando 189 loci de microssatélites. Os SSRs desenvolvidos para
Bromeliaceae frequentemente s&o aplicados em subfamilias diferentes da
original. A maioria dos trabalhos publicados analisou espécies aldgamas com
dispersdo anemocdrica, ornitéfilas e amostradas fora de Unidades de
Conservacao, a maior parte ocorrendo na Mata Atlantica. Espécies alégamas
apresentaram uma meédia de Ho maior do que espécies autégamas (0,482 e
0,278, respectivamente). J& o Fis de espécies aldgamas (0,133) foi menor do
gue de espécies autdgamas (0,387). Isso pode ser explicado pelo fato de que a
fecundacao cruzada mantém niveis elevados de diversidade genética dentro das
populacdes. Quanto a sindrome de polinizacdo, espécies ornitofilas
apresentaram um valor médio de He de 0,547, enquanto para espécies
polinizadas por vertebrados o valor médio de He foi de 0,344. Quanto a sindrome
de dispersdo de sementes, espécies anemocoricas apresentaram valores
médios de Ho e Fis iguais a 0,378 e 0,303, respectivamente; para espécies
zoocoricas, esses valores foram iguais a 0,501 e 0,085, respectivamente. Na
dispersédo pelo vento, poucas sementes sao transportadas a longas distancias,

explicando o valor médio de Ho mais baixo. Além disso, o movimento limitado de
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sementes estimula a endogamia, o0 que pode explicar o valor médio mais alto de
Fis. Ja& a dispersdo por animais tem o efeito contrario. Considerando as
subfamilias, Bromelioideae apresentou um valor médio de Ho (0,501)
consideravelmente mais alto do que Pitcairnioideae e Tillandsioideae (0,390 e
0,394, respectivamente). Esses valores podem ser explicados pelas diferentes
sindromes de polinizagdo das subfamilias: enquanto a ornitofilia &€ a principal
sindrome de polinizagdo para Tillandsioideae e Bromelioideae, para
Pitcairnioideae a entomofilia € mais comum. A ornitofilia aumenta a variabilidade
genética dentro das populagdes. Isso explica a maior média para Ho apresentada
por Bromelioideae, mas ndo explica a média de Ho mais baixa para
Tillandsioideae, j& que a maioria das espécies amostradas para essa subfamilia
apresentavam entomofilia como sindrome de polinizacdo. Espécies polinizadas
por insetos exibem diversidade genética intrapopulacional reduzida. Quanto ao
status de conservacao, a maioria das espécies se encontra fora de listas oficiais
de espécies ameacadas ou em categorias de ameaca, podendo ser explicado

pelo endemismo e ocorréncia em biomas ameacados, como a Mata Altantica.

Palavras-chave: Bromeliaceae, Microssatélites, Riqueza Alélica, He , Ho, Fis,

Diversidade Genética.



1. INTRODUCAO
1.1 A familia Bromeliaceae

A familia Bromeliaceae é uma das grandes familias de angiospermas
monocotiledéneas quase exclusivamente neotropical (Wanderley & Martins,
2007), sendo composta por oito subfamilias: Brocchinioideae, Bromelioideae,
Hechtioideae, Lindmanioideae, Navioideae, Pitcairnioideae, Puyoideae e
Tillandsioideae (Givnish et al., 2007), com 3590 espécies em 75 géneros (Gouda
et al., cont. atual.).

Morfoloégica e anatomicamente distinta, a familia Bromeliaceae se
encontra atualmente na Ordem Poales (APG, 2016). Antes da proposta da
divisdo em oito subfamilias (Givnish et al., 2007), a familia era tradicionalmente
dividida em trés subfamilias: Pitcairnioideae, Tillandsioideae e Bromelioideae.
Em Pitcairnioideae predominam espécies terrestres com sementes aladas; ja a
Tillandsioideae € principalmente epifitica, apresentando sementes plumosas;
enquanto Bromelioideae € uma combinacdo de ambas, com frutos carnosos
(Dahlgren et al., 1985; Smith & Downs 1974, 1977, 1979).

Considerada como um “grupo climax”, a familia apresenta uma grande
variacdo nas suas caracteristicas. Alguns aspectos sao Unicos desse grupo,
como as especializa¢des para economia de agua (cisterna), folhas xeromorficas,
pétalas com pélos absorventes e tecido de armazenamento de dgua (Dahlgren
et al., 1985). Quase dois tercos de todas as espécies de bromélias possuem
fotossintese CAM (Crassulacean Acid Metabolism ou metabolismo acido das
crassulaceas; Crayn et al., 2000), o que, associado com a suculéncia,
proporciona uma forma de reduzir a transpiracao e tolerar periodos de seca
intensa. A maioria dos representantes das subfamilias Tillandsioideae e
Bromelioideae apresenta folhas com tricomas, responsaveis pela absorcdo de
agua e nutrientes, facilitando a ocupacdo de ambientes epifiticos (McWilliams,
1974; Benzing, 1980, 2000 apud Givnish et al., 2004). Essas duas subfamilias
seguiram caminhos evolutivos paralelos para se tornarem altamente epifiticas e

dependentes de adaptacdes foliares e fotossintese CAM (Benzing, 2000).
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A familia, conhecida pela sua recente radiacdo adaptativa (Benzing,
2000), é predominantemente neotropical, concentrando-se nas Américas Central
e do Sul e restrita ao Hemisfério Ocidental, ocorrendo na América Andina desde
a Patagonia e Terra do Fogo, ao sul, até o México, ao norte (Dahlgren et al.,
1985). A Unica excecao é Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms & Mildbr. que

ocorre na costa oeste do continente africano (Smith & Downs, 1974).

Dentre as familias de plantas, Bromeliaceae é uma das que apresenta a
maior diversidade de modos de polinizagao (revisado por Zanella et al., 2012).
As bromélias desenvolveram atributos florais com grande pluralidade de cores,
formas e aromas, relacionados com a atragao de polinizadores (Benzing, 2000).
A ornitofilia é a sindrome de polinizacdo que prevalece na familia, sendo beija-
flores (Trochilidae) os agentes polinizadores mais comuns de Bromeliaceae.
Também ocorre polinizagdo por insetos, especialmente abelhas, e por morcegos
(Dahlgren et al., 1985). Além disso, ha espécies capazes de autogamia. A
principal sindrome de polinizacdo para as subfamilias Tillandsioideae e
Bromelioideae é ornitofilia, enquanto que em Pitcairnioideae a entomofilia € mais

comum (Benzing, 2000).

A familia Bromeliaceae tem uma diversa gama de usos. O seu
representante mais popular Ananas comosus (L.) Merr, o abacaxi, tem grande
importancia econémica: € uma das frutas tropicais mais populares no mundo,
sendo amplamente cultivada. Além disso, espécies da familia também séo
utilizados para a fabricacdo de roupas com suas fibras (Aechmea magdalenae
(André) André ex Baker, Ananas comosus, Neoglaziovia variegata (Arruda) Mez
e Tillandsia usneoides (L.) L.), para a producdo de combustivel (Puya
weberbaueri Mez, na regido sul dos Andes), para uso medicinal, como a
Tillandsia usneoides (L.) L. ou Barba-de-velho. Além disso, pelo menos 25
espécies de bromélias possuem propriedades terapéuticas e varias podem ser

usadas como ornamentais (Benzing, 2000).

As bromélias também tém importante papel ecologico devido a fauna
associada, que vai desde primatas que se alimentam das inflorescéncias jovens

e da agua acumulada nas cisternas de diversas espécies (Aechmea tessmannii
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Harms, A. tillandsioides (Mart. ex Schult. & Schult.f.) Baker, A. zebrina L.B.Sm.,
Guzmania acuminata L.B.Sm., G. eduardi André ex Mez, G. melinonis Regel e
G. monostachia (L.) Rusby ex Mez), até anfibios que usam as cisternas de

bromélias epifiticas como habitat e fonte de nutrientes (Benzing, 2000).

1.2 Biogeografia historica

Segundo Givnish et al. (2007), a familia Bromeliaceae surgiu no Escudo
das Guianas no norte da América do Sul, espalhando-se posteriormente de
forma centripeta para o0 Novo Mundo. Também alcancou o oeste da Africa por
um processo de dispersado a longa distancia relativamente recente, hé cerca de
10 milhdes de anos (Givnish et al., 2004). Nas ultimas décadas, muitas tentativas
de inferir relagdes entre as subfamilias de Bromeliaceae e seus géneros tém sido
feitas através de dados morfolégicos e moleculares (Givnish et al., 2004; 2007,
2011).

Na base da filogenia de Bromeliaceae estdo os géneros Brocchinia
Schult. & Schult.f. e Lindmania Mez, ambos endémicos ao Escudo das Guianas,
indicando que a familia teria surgido l& e invadido centralmente parte das
Américas Central e do Sul, assim como o oeste do continente Africano. As
linhagens atuais de Brocchinia comecgaram a se diversificar h4 20 milhdes de
anos, tendo o género surgido em baixas elevacbes e mais tarde desenvolvido
adaptacdes para a escassez de nutrientes, como a fixacao de N2 e carnivorismo,
gue dependiam da evolucdo das cisternas e tricomas absorventes para ocupar
habitats Umidos e extremamente pobres nutricionalmente nas grandes

elevacfes do Escudo das Guianas (Givnish et al., 2004).

Assim, as linhagens modernas de bromélias comecaram a divergir ha pelo
menos 20 milhdes de anos e colonizar areas mais secas e periféricas na América
Central (Hechtia Klotzsch) e norte da América do Sul (Tillandsioideae) ha 15
milndes de anos. A invasdo do norte dos Andes e da Ameérica Central
provavelmente ocorreu de forma independente por pelo menos trés grandes
linhagens: as “tillandsioides superiores” (Guzmania Ruiz & Pav., Tillandsia L.,

Vriesea Lindl.) comegando ha 12,7 milhdes de anos; Fosterella L.B.Sm., ha 11,5
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milhdes de anos; e Puya Molina, ao longo dos Andes, ha 9,1 milhdes de anos
(Givnish et al., 2007).

Houve pelo menos trés eventos de colonizacdo do Escudo Brasileiro pela
familia Bromeliaceae: o primeiro por Cottendorfia Schult. & Schult.f. vindo do
Escudo das Guianas ha cerca de 10,2 milh6es de anos; por Dyckia Schult. &
Schult.f. e Encholirium Mart. ex Schult. & Schult.f. da regido central dos Andes
ha cerca de 8,1 milhdes de anos; e pelas Bromelioideae superiores ha 5,7
milhdes de anos. Além disso, espécies de outros grupos, como Guzmania—
Tillandsia—Vriesea, também colonizaram independentemente essa area (Givnish
et al., 2007).

A maior parte da diversidade atual de bromélias é formada por linhagens
que surgiram h& apenas 15 milhdes de anos, incluindo Tillandsioideae,
Bromelioideae, e os grandes géneros Pitcairnia L’Hér., Navia Schult. & Schult.f.,
Dyckia, Hechtia e Puya (Givnish et al., 2007). Houve um periodo de 61 milhdes
de anos entre o surgimento da familia Bromeliaceae e a divergéncia das
linhagens modernas. Esse longo intervalo sugere a ocorréncia de muitos eventos
de extingdo nesse periodo, explicando a posicdo morfologicamente isolada das
bromélias (Givnish et al., 2004).

Durante os ultimos 15 milhGes de anos, quando as bromélias atuais
estavam surgindo, ocorreu também o aparecimento de linhagens
essencialmente xeromorficas: o género Hechtia, com grandes folhas suculentas
e fotossintese CAM; a subfamilia Tillandsioideae, com muitos representantes
epifiticos e diversos membros da linhagem Guzmania-Tillandsia-Vriesea
apresentando fotossintese CAM; além das outras bromélias superiores, quase
todas tendo folhas espinescentes e muitas, como o género Puya, tendo
fotossintese CAM. As primeiras invasdes de regides neotropicais fora do Escudo
das Guianas por bromélias se deram por espécies do género Hechtia e da
subfamilia Tillandsioideae, a partir do norte da América do Sul. Hechtia se
distribuiu pela América Central; enquanto a subfamilia Tillandsioideae surgiu no
Escudo das Guianas, de acordo com reconstrucdes filogenéticas de Guzmania,

Tillandsia e Vriesea, géneros de ampla distribuicéo e especialmente diversos nos
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Andes (Givnish et al., 2007). Além disso, a maioria dos géneros da subfamilia se
distribui no Escudo das Guianas, além de serem muito diversos nos Andes e
terem invadido outras regides, como a Venezuela e Trinidade (Glomeropitcairnia
Mez). Isso implica que a origem da subfamilia Tillandsioideae se deu apos
eventos de dispersdo pouco além dos limites do Escudo das Guianas em direcao
ao litoral do Caribe. O clado Guzmania-Tillandsia-Vriesea, altamente
especializado, epifitico e com um centro de diversidade nos Andes, teria surgido
h& cerca de 15 milh&es de anos (Givnish et al., 2004).

A subfamilia Pitcairnioideae divergiu do ancestral de Puya e
Bromelioideae ha 15 milhdes de anos. Apesar de reconstrugdes filogenéticas
indicarem que essas trés linhagens surgiram nos Andes, Givnish et al. (2004)
defende que Pitcairnioideae e Puya tiveram seu surgimento nos Andes mais
tarde, baseando-se no fato de que Puya aparentemente teve origem ha 11
milhdes de anos, além de outros géneros andinos, como Abromeitiella Mez,
Deuterocohnia Mez e Fosterella, terem surgido ha 10 milhGes de anos. Assim,
0s representantes de Pitcairnia surgiram nos Andes néo antes de 12 milhGes de
anos atras, muito tempo depois do soerguimento dos Andes central e do norte
(Givnish et al., 2004).

De acordo com Givnish et al. (2004), a distribuicdo dos géneros da
subfamilia Pitcairnioideae indica que o grupo resulta de uma invasdo no sentido
anti-horario saindo do Escudo das Guianas em direcdo ao norte da Bacia
Amazobnica e/ou ao norte dos Andes, seguido da regido central dos Andes e, por
altimo, as por¢cBes mais secas e ao sul do Escudo Brasileiro e da Bahia. A
divergéncia entre géneros Andinos (como Fosterella, Abromeitiella e
Deuterocohnia) e Dyckia e Encholirium, géneros adaptados a seca e restritos a
regides de baixa elevacado nos Andes e no Escudo Brasileiro, provavelmente
ocorreu no norte da Argentina. Considerando a distribuicdo de Dyckia, em
contato com Deuterocohnia a oeste e Encholirium a leste, a rota de invaséo da
Bahia comeca no sul dos Andes. As espécies de Dyckia e Encholirium divergiram
entre si durante o Pleistoceno, nos ultimos 2 milhdes de anos, enquanto
Abromeitiella e Deuterocohnia provavelmente divergiram ha cerca de 1,7
milhdes de anos (Givnish et al., 2004).
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As linhagens que formaram o género Puya e a subfamilia Bromelioideae
divergiram ha 11 milhGes de anos. Puya se diversificou ao longo dos Andes,
enquanto os representantes de Bromelioideae surgiram em diversos locais,
como o norte da América do Sul, posteriormente colonizando o Escudo Brasileiro
ha cerca de 7 milhdes de anos (Givnish et al., 2004). Alguns dos géneros dessa
subfamilia que divergiram mais cedo, como Bromelia L. e Ananas Mill.,
apresentam uma ampla distribuicdo, ocorrendo em areas sazonais do norte das
Américas do Sul e Central. Ja os géneros que divergiram mais tarde sdo, em sua
maioria, endémicos as areas sazonais do Escudo Brasileiro (Smith & Downs
1977), muitos tendo distribuicdo restrita (apesar de possuirem frutos carnosos e
provavel capacidade de disperséo a longa distancia), sendo possivel que esses
géneros tenham resultado de uma diversificagdo in situ dentro do Escudo
Brasileiro (Givnish et al., 2004).

As propostas classicas de que Bromelioideae e Tillandsioideae surgiram
de um ancestral da subfamilia Pitcairnioideae ndo foram baseados em analises
filogenéticas, mas sim na constatacao de que o epifitismo, uma forma de vida
ecologicamente avancada envolvendo diversas especializagbes para o
crescimento sem contato com o solo, € muito mais frequente fora das
pitcairnoides (Givnish et al., 2004). Entretanto, dados filogenéticos de Givnish et
al. (2007) demonstram que Pitcairnioideae € parafilética e que Tillandsioideae e
Bromelioideae, de fato, compartilham um ancestral comum com a subfamilia

Pitcairnoideae.

1.3 Ocupacéao de Biomas, Conservacao e Ameacgas

As bromélias sdo amplamente distribuidas nos Neotropicos, com trés
centros de diversidade: a Floresta Atlantica Brasileira; as encostas Andinas do
Peru, Colébmbia e Equador; e o México e a América Central adjacente (Zizka et
al., 2009). Atualmente muitas dessas espécies estao presentes em biomas
ameacados, sdo endémicas, ou tém distribuicdo fragmentada (Zanella et al.,
2012).
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No Brasil, a familia Bromeliaceae € amplamente distribuida, ocorrendo
tanto como epifitas em florestas quanto em &reas abertas como espécies
terrestres (Giulietti et al., 2005).

A Floresta Atlantica Brasileira € um bioma muito diverso, onde ocorrem
muitos tipos de vegetacdo extremamente ameacados, ocupando atualmente
apenas 7,91% da extensdo da sua distribui¢cdo original. No periodo entre 2011-
2012, cerca de 22 mil hectares de Mata Atlantica foram desflorestados
(Fundacdo SOS Mata Atlantica e Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais,
2009). A Mata Atlantica compreende pelo menos 31 géneros e 803 espécies de
bromélias, das quais 653 sdo endémicas e 40% sdo ameacadas; assim,
estratégias de preservacao desse bioma sdo essenciais para a conservagao de

Bromeliaceae (Martinelli et al., 2008).

As florestas tropicais sdéo um dos ecossistemas mais ameacados e
impactados do mundo, sendo as bromélias as principais representantes epifitas
em muitas regides tropicais das Américas. Como os membros dessa familia tém
grande influéncia sobre processos florestais e fornecem substrato e recursos
para a fauna, a sua preservacao € essencial para acdes de conservacao amplas
(Benzing, 2000).

De acordo com Benzing (2000), a destruicéo de habitat representa a maior
ameaca a biota vulneravel, como as bromélias, que tendem a ser localmente
abundantes. A crescente demanda por alimento e recursos naturais estimula a
destruicdo continua de florestas pelo continente americano. Modelos
estocasticos indicam que uma extincdo em massa esta em andamento:
considerando 15% do desmatamento atual e uma taxa de desmatamento anual
de 0,7 — 1,0%, 150 espécies de Bromeliaceae (6% da familia) ja se perderam e
de 8 a 12 mais espécies desaparecerdo a cada um dos prOximos anos

(Koopowitz & Thornhill, unpublished data apud Benzing, 2000).

A destruicdo de habitats € responsavel por uma parcela significativa das
bromélias extintas até hoje e essas perdas em grandes propor¢des acabam

erodindo a diversidade genética até nas espécies mais amplamente distribuidas
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(Benzing, 2000). Algumas das principais causadoras de destruicdo de habitats €
a agricultura. Segundo Skotak (1989), a pratica agricola devastou a area de
populacdes inteiras de Guzmania blassii Rauh e Aechmea magdalenae (André)

André ex Baker na Costa Rica.

As espécies xerofiticas apresentam o maior risco potencial, uma vez que
essas especies crescem mais lentamente. Ciclos de vida longos incentivam a
coleta de espécimes na natureza para comercializacdo. Assim, a demanda,
regulamentacdo e cumprimento de leis influencia diretamente sobre quais
espécies estado mais vulneraveis. Um dos desafios para a conservacédo da familia
€ o grande mercado de bromélias como plantas ornamentais. Muitas espécies
de Tillandsia se tornaram populares na Europa e nos Estados Unidos. Muitas
bromélias sdo coletadas e importadas por esses mercados, entretanto uma

quantidade muito menor € eventualmente vendida (Benzing, 2000).

A capacidade de as populacBes de bromélias suportar essa pressao
comercial, assim como sua vulnerabilidade, varia de acordo com o taxon: a
resiliéncia depende da densidade, da distribuicdo e do potencial de regeneracao
de populacdes impactadas. A maior parte das espécies de Bromeliaceae
amplamente comercializadas € localmente abundante, amplamente distribuida e
supostamente capaz de suportar colheitas frequentes (Luther & Kiff, unpublished
data apud Benzing, 2000). No entanto, h& espécies que necessitam de cerca de
cinco anos para florescer em cultivo, como Tillandsia stricta Sol. ex Ker Gawl.,
T. recurvifolia Hook., T. streptophylla Scheidw., T. bulbosa Hook. e T. caput-
medusae E.Morren; para algumas espécies (T. xiphioides Ker Gawl., T.
xerographica Rohweder) esse periodo pode chegar a 10 anos (Dimmitt 1984,
1990, unpublished data apud Benzing, 2000).

1.4. Genética da Conservacao

A Unido Internacional para a Conservacao da Natureza e dos Recursos
Naturais (IUCN) reconhece a necessidade de conservar a biodiversidade
genética como uma das trés prioridades da conservacéo global (Frankham et al.,
2004).
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A genética da conservacdo é uma ciéncia aplicada que usa a teoria
evolutiva e técnicas moleculares com o propdsito de reduzir o risco de extingdo
de espécies, principalmente as ja ameacadas. O seu objetivo, em longo prazo,
€ preservar as espécies como entidades dinamicas e capazes de lidar com
mudancas ambientais. A genética da conservacdo foca nas consequéncias da
reducdo de grandes populagcdes em pequenas unidades, onde fatores
estocésticos e os efeitos da endogamia sao mais pronunciados (Frankham et al.,
2004; Frankham, 2010).

Diversidade bioldgica pode ser definida como a variagdo presente em
todas as espécies de plantas e animais, seu material genético e os ecossistemas
em que ocorrem. Assim, pode-se considerar a diversidade em trés niveis:
diversidade genética, que € a variacdo de genes e gendtipos; diversidade de
espécies, ou riqueza de espécies; e diversidade ecossistémica, que abrange

comunidade de espécies e 0 seu ambiente (Rao & Hodgkin, 2002).

A importancia de biodiversidade para os seres humanos vem sendo
reconhecida nas Ultimas décadas, sendo considerada essencial para o
desenvolvimento sustentavel de diversas atividades humanas (Rao & Hodgkin,
2002). Os recursos naturais incluem alimentos, medicamentos, materiais para
vestimenta e construcdo, entre outros. A producao de oxigénio pelas plantas, o
controle climatico pelas florestas, a ciclagem de nutrientes, a polinizacdo de
plantas, a dispersdo de sementes sdo considerados servicos ecossistémicos.
Além disso, ha o prazer de estar em contato com a natureza, podendo também
gerar lucro através de zooldgicos, reservas naturais e ecoturismo (Frankham et
al., 2002). Os seres humanos obtém muitos beneficios diretos e indiretos do
mundo vivo (Frankham et al., 2004), sendo 0s recursos genéticos vegetais um
dos recursos naturais mais vitais e, nas ultimas décadas, grandes avangos foram

feitos para a sua conservagéo (Rao & Hodgkin, 2002).

Para que acOes de conservacdo sejam efetivas, € necessaria uma boa
base cientifica e técnica. Todo programa de conservacao deve se basear em um

bom entendimento da diversidade genética existente da espécie em questéo,
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considerando sua estrutura, distribuicdo na natureza e no material conservado,
seja ex situ ou in situ. Assim, € necessario que se compreenda de forma clara
quais os métodos de conservagdo podem ser usados e quais as maneiras que

podem ser implementados (Rao & Hodgkin, 2002).

A diversidade genética geralmente é considerada como a quantidade de
variabilidade genética entre individuos de diferentes populacdes de uma
espécie. Essa variabilidade é resultado de uma série de diferencas entre
individuos, podendo se manifestar em variacdo em uma sequéncia de DNA, em
caracteristicas bioquimicas (como propriedades isoenzimaticas ou estrutura
proteica), em caracteristicas fisiolégicas (como taxa de crescimento ou
resisténcia a periodos de estresse) e em caracteristicas morfolégicas (como a

cor da flor ou forma geral da planta; Rao & Hodgkin, 2002).

A diversidade genética pode ser dividida em quatro componentes: 0
namero de alelos distintos encontrados em diferentes populacbes, sua
distribuicdo, seu efeito sobre o desempenho e distingdo entre as diferentes
populacfes. A variagdo que sustenta a diversidade genética é resultado de
eventos de mutacdo e recombinacao, sendo a selecao, deriva genética e fluxo
génico as forcas que agem sobre os alelos presentes em diferentes populacdes

e gue causam variacao na sua diversidade (Rao & Hodgkin, 2002).

A estrutura genética de uma populacédo determina a sua capacidade de
responder a pressbes seletivas, sendo um dos pontos principais a serem
considerados para a definicdo de estratégias de conservacdo e manejo da
biodiversidade (Callow et al., 1997). Para isso, € preciso descrever nao apenas
a variacao observada na diversidade genética, mas também considerar fatores
que podem afetar a estrutura genética e a distribuicdo de alelos em uma
populacdo. Esses fatores podem ser climaticos, edéficos e bibticos, assim como
fatores especificos da populagcdo, como tamanho efetivo ou taxa de sele¢éo, ou
especificos das espécies, como nivel de ploidia, sistema de cruzamento,
mecanismo de disperséo, sindrome de polinizagéo, etc (Rao & Hodgkin, 2002).
Todos esses fatores, que frequentemente refletem pressdes seletivas passadas,

influenciam a forma como a variacdo genética se manifesta tanto dentro como
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entre populacbes. Quando o objetivo € a conservacao da biodiversidade, é o
controle genético sobre a variabilidade que tem grande importancia no momento

de se determinar as estratégias mais adequadas (Callow et al., 1997).

1.5 Fatores Ecoldégicos determinantes na estrutura genética de

plantas

1.5.1 Fatores Ecogeogréficos e Distribuicdo Geogréfica

Diferencas geograficas na distribuicdo da diversidade genética sdo muito
comuns, sendo que as populacdes frequentemente apresentam variagdes entre
si em relacdo ao numero de alelos, identidade desses alelos e o efeito que eles

tém sobre aspectos da populacao (Rao & Hodgkin, 2002).

Pontos geograficos distintos quase sempre diferem em aspectos
ecologicos significativos, como latitude, altitude, temperatura, umidade e
disponibilidade de nutrientes. Ou seja, variacdo na distribuicdo geogréafica €
praticamente impossivel de separar da variagdo determinada por fatores
ecolégicos (Rao & Hodgkin, 2002). O alcance geografico de uma espécie é
parcialmente influenciado pela sua capacidade de dispersédo. Enquanto espécies
amplamente distribuidas tém maior probabilidade de apresentarem taxas
moderadas de fluxo génico e menor divergéncias genéticas entre populacdes,
espécies endémicas organizadas em populacdes menores geralmente sao
caracterizadas por fluxo génico limitado, sendo mais vulneraveis a deriva
genética, o que aumenta a diferenciacdo interpopulacional e diminui a
diferenciacdo intrapopulacional. E importante ressaltar que a distribuicio
geografica de uma espécie também é influenciada por fatores historicos, além

da heterogeneidade do habitat em si (Loveless & Hamrick, 1984).

O sistema de cruzamento de uma espécie é fundamental para a
determinacdo de diferencas entre populacbes de localizacbes geograficas
distintas. Espécies que fazem fecundacao cruzada frequentemente apresentam

mudancas entre populagbes de forma mais gradual; enquanto as espécies
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capazes de autopolinizacdo tendem a apresentar diferencas mais significativas

entre suas populacdes (Rao & Hodgkin, 2002).

1.5.2 Sistema de cruzamento e modo de reproducao

O entendimento sobre o sistema de cruzamento de uma espécie
possibilita uma melhor compreensédo das forcas que agem sobre a distribuicdo
de gendtipos em populacdes naturais (Perry & Knowles, 1990; Rao & Hodgkin,
2002). Junto com a morfologia floral e 0 modo de reproducado, o sistema de
cruzamento afeta profundamente a extensao e distribuicdo da diversidade alélica
de uma espécie (Loveless & Hamrick, 1984). Os efeitos do sistema de
cruzamento sobre a diversidade genética da espécie sdo expressos tanto por

parametros geograficos quanto por fatores sob controle genético (Brown, 1990).

A influéncia da morfologia floral sobre a diversidade genética de uma
espécie estd relacionada com o seu sistema de cruzamento, uma vez que
autogamia s6 ocorre em plantas hermafroditas. Ja espécies didicas realizam
fecundacdo cruzada e provavelmente apresentam niveis de diferenciacdo

populacional menos pronunciados (Loveless & Hamrick, 1984).

Endocruzamentos, seja resultado da autogamia ou de fluxo génico
restrito, reduzem a recombinacdo genética e homogeneizam o0s gendtipos
produzidos dentro de uma linhagem familiar, aumentando a probabilidade de
diferenciacdo genética entre populacbes. Enquanto outros fatores, como
dispersdo limitada de sementes, provocam uma aglomeracdo de individuos
relacionados, a endogamia pode levar a subdivisdes intrapopulacionais
(Loveless & Hamrick, 1984). Além disso, espécies ou linhagens com
autofecundacdo tendem a apresentar depressdo endogamica na forma de
diminuicdo na quantidade de sementes, de germinacdo, sobrevivéncia e

crescimento (Perry & Knowles, 1990).

Ja a fecundacao cruzada geralmente diminui a probabilidade de unido de
gametas de individuos geneticamente proximos e, consequentemente, reduz a

subdivisdo populacional e auxilia as popula¢cdes a manterem niveis elevados de
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diversidade genética. Além disso, a alogamia estimula a movimentacéo do polen
e aumenta a chance de fluxo génico a longas distancias (Loveless & Hamrick,
1984; Schoen & Brown, 1991).

Em espécies que apresentam sistema de cruzamento misto, as
propor¢cdes de autogamia e alogamia serdo determinantes da estrutura genética
da populagdo. Ja que uma pequena taxa de fecundacgéo cruzada é suficiente
para retardar a diferenciacdo dentro de uma populacdo, plantas com sistemas
de cruzamento misto apresentardo uma estrutura genética semelhante aquela
de plantas alogamicas. Entretanto, uma vez que as taxas de reproduc¢ao cruzada
variam no tempo, conforme fatores como densidade populacional e
comportamento do agente polinizador, diferentes geracdes de uma mesma
populacdo com sistema de cruzamento misto podem ser geneticamente distintas
(Loveless & Hamrick, 1984).

Populacdes isoladas e que se reproduzem clonalmente divergem pela
perda diferencial de alelos através da deriva genética e pelo acimulo de uma
série de mutacdes, aumentando a diferenciacdo e subdividindo popula¢cdes em
pequenos grupos clonais. A organizagdo em grupos clonais pode aumentar o
tamanho efetivo da populacao se a espécie for auto-incompativel; entretanto, se
a espécie apresentar auto-compatibilidade, eventos de endocruzamento serao
mais comuns, o tamanho efetivo da populacdo sera menor e a subdivisdo sera
acentuada. Além disso, a reproducdo clonal evita a recombinagcédo genética
(Loveless & Hamrick, 1984).

Contudo é sabido que a correlacdo entre sistema de cruzamento e
diversidade genética nem sempre € linear e clara (Clegg et al., 1992). Isso se
deve ao fato de que varios outros parametros também tém influéncia sobre a
estrutura genética de uma espécie e/ou populacdo e devem ser igualmente

considerados para uma avaliagcao (Rao & Hodgkin, 2002).

1.5.3 Mecanismos de Polinizagéo
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A biologia floral esta relacionada com os mecanismos de polinizacéao
(abrangendo néctar e pélen como recompensas), com a separagao temporal das
fases masculinas e femininas, assim como a organizacao das estruturas da flor,
a qual pode influenciar o transporte e depoésito de polen (Loveless & Hamrick,
1984).

Em espécies anemocéricas (dispersdo realizada pelo vento), uma
pequena quantidade de gréaos de polen é suficiente para evitar diferenciacdo em
uma area geografica relativamente extensa. A ocorréncia de fluxo efetivo de
pélen entre populacdes € influenciada por diversos fatores, como a separacao
espacial entre as populacdes, além dos seus tamanhos e densidades, fenologia
e o0 tipo de vegetacdo e ambiente que as separam. Correntes de ar
predominantes podem causar um movimento direcional do pélen, mas isso nao
acarretard num aumento do tamanho efetivo da populacdo, podendo até diminuir
o tamanho efetivo se dependente de uma forma mais simétrica de disperséo de

polen (Loveless & Hamrick, 1984).

Por questdes energéticas, pequenos insetos geralmente apresentam
movimentacao restrita; ja insetos maiores sdo capazes de voar distancias mais
longas e visitar mais plantas, entretanto isso depende de uma série de
caracteristicas do animal, como aspectos fisiolégicos e comportamentais, assim
como a recompensa disponivel na populacédo que sera possivelmente polinizada
(Loveless & Hamrick, 1984).

Vertebrados, principalmente aves e morcegos, também agem como
agentes polinizadores de plantas. A polinizagdo por vertebrados permite que as
espécies de plantas realizem movimentos de longa distancia. Apesar de o
transporte de pdolen ser um evento bastante estocastico e seu depdsito poder
variar até em condicOes ideias de forrageamento, sabe-se que, em geral,
agentes polinizadores que efetuam movimento de pdlen por longas distancias
aumentam o tamanho efetivo da populacdo e diminuindo a probabilidade de
diferenciacdo geogréfica, reduzindo a subdivisdo. Ja a restricdo do movimento
do pdlen causa efeitos contrarios, levando a subdivisdo (Loveless & Hamrick,
1984).
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1.5.4 Dispersao de Sementes

O efeito da dispersdo de sementes sobre a estrutura genética de uma
populacdo é analogo ao da dispersdo de pélen: a dispersao e estabelecimento
de sementes a longas distancias evita a diferenciagdo intrapopulacional
(Loveless & Hamrick, 1984).

A dispersao pela gravidade (barocoria) deposita as sementes perto das
plantas parentais, refletindo em um aumento da estruturagdo, diminuigdo do
tamanho efetivo e promovendo a diferenciacdo dentro e entre populacdes. Ja na
sindrome de dispersdo anemocadrica, o movimento das sementes depende de
uma série de condi¢cbes, como a velocidade do vento, o peso da semente, a
presenca ou ndo de asas na semente e a altura em que a semente € liberada.
Na dispersédo pela acdo do vento, poucas sementes sao transportadas por
longas distancias. Assim, a anemocoria vai restringir a diferenciacdo local, mas
eventos migratérios a longas distancias ainda serdo limitados. A dispersao de
sementes por animais, no geral, € mais longa e variavel, podendo levar a um

aumento no tamanho efetivo populacional da planta (Loveless & Hamrick, 1984).

De acordo com Antonovics (1968), em situacdes de pressdes seletivas
baixas, a movimentacao de sementes é mais efetiva do que a movimentagao do
pélen em frear a diferenciacdo populacional. Se ha uma abundancia de pdlen,
um grao de podlen imigrante tem baixa probabilidade de efetivamente fertilizar
uma flor. J& uma semente tem a mesma chance de chegar a maturidade que
uma semente “local”. Além disso, como sementes carregam dois alelos por
locus, o fluxo génico efetivo é duas vezes maior do que o do grao de podlen.
Assim, dispersao efetiva de pdlen e sementes é essencial para o funcionamento
de uma populagéo, ja que a limitagdo desses movimentos resulta em isolamento

por distancia (Loveless & Hamrick, 1984).

1.5.5 Tamanho Populacional
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Populacdes pequenas, com tamanhos populacionais muito variaveis ou
eventos de Gargalo de Garrafa (Bottleneck) reduzem a diversidade alélica da
populacdo, enquanto reducdes na heterozigosidade dependem de o quao rapido

a populacéo original é restaurada (Loveless & Hamrick, 1984).

Em grandes populagbes, a diferenciagcdo é dependente das taxas de
dispersdo de sementes e polen. Nesse caso, eventos migratorios sGo menos
efetivos na homogeneizacéo das frequéncias génicas nessas populacoes, ja que
0 numero de individuos migrantes geralmente é muito menor do que 0 que
individuos locais. No caso de popula¢des menores, a migracdo € mais eficiente
na mudanca das frequéncias génicas ja que os propagulos migrantes constituem

uma porcdo maior da populacao (Loveless & Hamrick, 1984).

Quando ha diferencas de tamanho entre populacbes, os eventos
migratérios acontecem na direcao da populacdo maior para a menor, tornando
essas populacBes mais similares. Diferencas entre populacdes de grande
tamanho geralmente resultam tanto de fatores histdricos quanto seletivos.
Populacbes pequenas, apesar de mais suscetiveis a deriva genética e fixacao
de alelos, podem evitar a divergéncia genética através de fluxo génico efetivo
(Loveless & Hamrick, 1984).

1.6 Analise Molecular da diversidade e Marcadores Moleculares

Avancos na area de biologia celular e molecular desde o inicio da década
de 1990 levaram ao desenvolvimento de uma ampla variedade de técnicas para
a andlise de genomas, conhecida como biotecnologia. Métodos biotecnolégicos
séo Uteis em uma série de questdes, como na area médica, na seguranga
alimentar, protecdo ambiental e desenvolvimento de técnicas de uso sustentavel.
Apesar de tradicionalmente grande parte do conhecimento produzido sobre
questdes genéticas vegetais tenha foco na manipulacdo gendmica de plantas
para producdo agricola, o avanco da biotecnologia também resultou em uma
énfase renovada da importancia da conservacédo da biodiversidade genética e
biologica (Callow et al., 1997).
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Métodos biotecnologicos possibilitam uma compreensdo mais rapida e
profunda da diversidade genética de espécies, dos mecanismos responsaveis
por essa variagdo na natureza e da importancia dessa variagéo para a adaptacao
das plantas ao seu ambiente. Além disso, 0 desenvolvimento dessas técnicas
promove estratégias de conservacdo mais efetivas ao facilitar a definicdo da
dimenséo de diversidade genética de uma espécie, permitindo que a tomada de
decis&o sobre o manejo de recursos vegetais seja mais esclarecida e consciente
(Callow et al., 1997).

O desenvolvimento e uso de marcadores moleculares para detectar e
explorar os polimorfismos de DNA foi um grande avanco para a genética
molecular, sendo que a utilizacdo de marcadores localizados no DNA fornece
uma grande gama de informacdes sobre o genoma. Assim, 0os marcadores
moleculares sao altamente valorizados e utilizados em &areas da genética,

biologia molecular e biotecnologia (Turchetto-Zolet et al., 2017).

Nas ultimas décadas, os métodos moleculares se tornaram componentes
fundamentais de maior parte dos estudos da distribuicdo de diversidade genética
e da andlise dos fatores que afetam essa diversidade. Diferentes estudos
utilizam diferentes técnicas moleculares, como RFLP (Restriction Fragment
Length Polymorphism), RAPD (Random Amplified Polymorphism DNA), AFLP
(Amplified Fragment Length Polymorphism), ISSR (Inter-simple sequence
repeats), SNP (Single Nucleotide Polymorphism) e SSR (Simple Sequence
Repeats). Cada marcador molecular tem propriedades diferentes, refletindo em
diferentes aspectos da diversidade genética (Karp & Edwards, 1995). Os
métodos de analise da diversidade genética variam na forma em que as
diferencas genéticas séo resolvidas, no tipo de dados que sao gerados e no nivel
taxondmico em que podem ser aplicados (Rao & Hodgkin, 2002). Cada tipo de
marcador molecular tem suas vantagens e limitagcdes. Assim, a escolha do
marcador depende das questdes bioldgicas que sdo abordadas, dos organismos
alvo do experimento, da quantidade de DNA disponivel, das consideracdes
monetarias e do equipamento disponivel no laboratério (Turchetto-Zolet et al.,

2017). Logo, abordagens diferentes podem fornecer resultados diferentes: uma
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caracteristica ou variacdo analisada pode diferir de acordo com o marcador
utilizado (Hodgkin et al., 2001).

Os genomas eucariotos sdo repletos de sequéncias simples repetidas,
que consistem em um a seis nucleotideos em tandem. Essas regifes sao
chamadas de microssatélites ou SSR (Simple Sequence Repeat; Caixeta et al.,
2016). Os SSRs sédo mais abundantes em regides n&do codificantes do genoma
nuclear, também sendo encontrados em alguns genes nucleares e genomas
organelares (Callow et al., 1997). Cada microssatélite constitui um locus genético
altamente variavel, multialélico e de grande conteudo informativo (Caixeta et al.,
2016). Os SSRs séo caracterizados por unidades repetidas com geralmente
menos de 100 nucleotideos, com centenas de copias por locus. Milhares de loci
em um genoma podem apresentar unidades repetidas semelhantes, sendo que
a quantidade de unidades repetidas em locus de microssatélite pode variar muito

entre individuos e populacdes (Callow et al., 1997).

Por serem codominantes, os microssatélites possibilitam a distingéo entre
individuos heterozigotos e homozigotos, tornando-os uUteis em estudos de
diversidade genética (Bezte & Penner, 1998). Além de serem abundantes com
distribuicdo aleatoéria (0 que permite uma cobertura ampla do genoma), séo
facilmente reproduziveis e apresentam um alto nivel de diversidade alélica,
possibilitando a andlise de polimorfismo entre populacdes e individuos. Essa
grande variabilidade dos microssatélites os tornam marcadores ideais para
estudos de diversidade genética, proporcionando ferramentas eficientes para

conectar variagcfes fenotipicas e genotipicas (Caixeta et al., 2016).

Em plantas, os microssatélites sdo comuns e geralmente encontram-se
associados com regifes centrométricas. Apesar de a quantidade de unidades
repetidas por locus ser menos variavel em plantas do que em animais, esse
namero ainda é alto, possibilitando o uso desses marcadores para a analise de
variacdo entre espécies, assim como dentro de uma espécie (Callow et al.,
1997). Os SSRs sao trés vezes mais prevalentes em dicotiledoneas do que em
monocotiledéneas, sendo que as repeticbes com motivo AT sdo as mais

frequentes em plantas (Bezte & Penner, 1998).
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E sabido que alguns marcadores microssatélites desenvolvidos para uma
espécie podem ser utilizados com sucesso em outra espécie. A transferéncia de
marcadores microssatélites para espécies diferentes os torna ferramentas
importantes para analises comparativas, possibilitando o estudo da diversidade

genética entre populacdes de diferentes espécies (Caixeta et al., 2016).

A medida que a variedade de marcadores e técnicas moleculares
aumenta, o seu custo diminui; ao mesmo tempo, a diversidade de taxons e
tecidos que podem ser analisados cresce. O avan¢o do conhecimento sobre os
protocolos de extracdo, amplificacdo e sequenciamento do DNA permite o
estudo de genomas muito antigos, de até milhdes de anos, e de amostras tdo
pequenas como uma célula ou uma fracdo de semente. A vantagem disso € que
h& uma boa probabilidade de que pelo menos um protocolo ja desenvolvido e
utilizado em outros estudos sera apropriado para andlise de variagdo em uma
série de taxons. Além disso, os resultados de um estudo geralmente podem ser

relacionados com os resultados de outros estudos (Callow et al., 1997).

1.7 Uso de microssatélites na andlise de diversidade genética de

plantas e da familia Bromeliaceae

Os microssatélites sdo abundantes e altamente polimérficos em espécies
de plantas. Os dados de diversidade genética gerados por esses marcadores
tém muitas aplicacbes, como analise da diversidade genética, mapeamento e
sequenciamento de genomas, identificacdo e caracterizacdo de genes e suas
funcbes, identificagéo e estimativa de parentesco entre individuos, conservagao,
etc (Gupta et al., 1996; Mohan et al., 1997).

O genoma de organelas vegetais, como DNA do cloroplasto, tem sido
usado para a andlise da estrutura genética de populacdes e da filogenia de
plantas. O uso de microssatélites desenvolvidos a partir de DNA do cloroplasto
fornece informacdes complementares agquelas obtidas do genoma nuclear, como
diferencas dentro e entre taxons pouco distintos morfologicamente, links

filogenéticos em taxons que divergiram h& milhdes de anos, deteccdo de
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hibridizacdo, além da analise da diversidade genética de popula¢cdes (Agarwal
et al., 2008).

O uso de marcadores codominantes vem sendo o método mais utilizado
para a andalise genética de populacées de bromélias, sendo os microssatélites
0os marcadores moleculares mais utilizados. Devido ao seu alto polimorfismo, os
SSRs geralmente mostram valores mais realistas das heterozigosidades
observada e esperada nas espécies analisadas (Zanella et al., 2012).

1.8 indices de diversidade genética

O diagnostico da diversidade genética de uma populacdo baseia-se em
uma série de indices. Entre eles: Riqueza Alélica (RA), Heterozigosidade
Esperada (He), Heterozigosidade Observada (Ho), Fis (Coeficiente de

Endogamia) e Fsr (indice de Fixacdo; Frankham et al., 2004).

A Rigueza Alélica indica a quantidade de alelos segregando em um locus,
estando associada a diversidade genética intrapopulacional e ao numero total de
alelos existente na populacédo (Petit et al., 1998). Segundo Leberg (2002), além
de representar uma medida de diversidade genética, a riqueza alélica também é
um parametro informativo sobre mudancas do passado demografico das
populacbes. Os valores de riqueza alélica sdo muito Gteis em estudos que
buscam avaliar a ocorréncia de eventos de bottleneck num passado recente, ja
gue esse indice € mais sensivel a reducdo do tamanho populacional do que
outros parametros, como a heterozigosidade (Spencer et al., 2000; Petit et al.,
1998). A medida de riqueza alélica fornece subsidios para a escolha de quais
populacdes devem ser priorizadas em programas de manejo e conservagao e
definicdo de areas prioritarias, ja que permite a comparagado entre populactes
(Petit et al., 1998).

Outra medida de analise de diversidade genética é a proposta por Sewall
Wright por volta de 1950, conhecida como estatisticas F, um dos mais
tradicionais critérios de avaliacdo do grau de estruturacdo genética de uma

populacao. As estatisticas F se referem aos indices Fis, Fst e Fir (Coeficiente de
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Endogamia Total). Pelos valores das estatisticas F, € possivel analisar os efeitos
da deriva genética e da estruturacdo populacional sobre a distribuicdo dos
genatipos entre populacdes (Frankham et al., 2004). Apesar de as estatisticas F
e suas derivacdes fornecerem estimativas dos processos microevolutivos atuais,
elas ndo sdo capazes de inferir sobre o passado demografico de uma populacao
(Templeton, 1998).

Estimativas do nivel de diferenciacdo genética entre populacdes sao
fundamentais para a compreensao da conectividade existente entre elas. O uso
desse tipo de informacéo foi inicialmente proposta por Wright na década de 30,
como um indicador de diferenciac&o populacional baseado no indice de Fixacg&o,
ou Fst, que diz respeito a probabilidade de se amostrar dois alelos em uma
populacdo e esses serem descendentes do mesmo individuo. Assim, o Fst é
uma ferramenta importante para auxiliar nas estimativas do numero de
subpopulacdes geneticamente distintas, estimativas de diferenciagéo
populacional, nUmero de agrupamento de individuos geneticamente distintos,
estimativas de fluxo génico aparente, efeito relativo de isolamento e migracao,
tamanho efetivo populacional atual e histérico (Weir & Cockerham, 1984; Neigel,
2002; Balloux & Moulin, 2002). Nei (1973) estendeu o parametro Fsr,
desenvolvido por Wright, para um contexto de andalise de dados genéticos
multialélicos e multilocos. Atualmente, existem diversos outros parametros (Gsr,
Dst, Rst) que mensuram o grau de estruturagdo genética de populagdes (Melo,
2012).

O Coeficiente de Endogamia, ou Fis, € a medida que quantifica a
probabilidade de dois alelos, em qualquer locus de um individuo, terem origem
em um mesmo gene na geracao anterior (Templeton, 2006). Em termos
bioldgicos, o Fis compara a reducdo na heterozigosidade da populacdo em
analise com uma populacdo que se reproduz por panmixia. Assim, se Fis =0
tem-se panmixia e ndo estda ocorrendo endogamia, ou seja, a populacao
apresenta frequéncia génicas e genotipicas iguais aquelas esperadas na
condicao de equilibrio de Hardy-Weinberg. Por outro lado, quando o coeficiente
de endogamia € igual a 1, apenas cruzamentos endogamicos estédo ocorrendo e

a populagéo sera totalmente homozigota genotipicamente. Qualquer outro valor
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encontrado para Fis aponta a ocorréncia de fatores genéticos ou estocasticos

que estado alterando as frequéncias genotipicas esperadas (Templeton, 2006).

A heterozigosidade é a soma das proporc¢des de heterozigotos em todos
os loci de uma populacdo ou dos loci amostrados. A Heterozigosidade
Observada (Ho) é a proporcao dos individuos amostrados que séo heterozigotos
(Frankham et al., 2004). Ja a Heterozigosidade Esperada (He) € equivalente a
diversidade genética proposta por Nei (1978), (Hs) quando se considera apenas
loci polimérficos e bialélicos em populaces de tamanhos semelhantes (Nybom
& Bartish, 2000).
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1.9 OBJETIVOS
Objetivo Geral
Avaliar os padrbes de diversidade genética intraespecifica em diferentes

espécies da familia Bromeliaceae utilizando estudos disponiveis na literatura.

Objetivos Especificos
I. Compilar e quantificar os estudos de diversidade genética na familia

Bromeliaceae utilizando marcadores microssatélites.

II. Comparar os niveis de diversidade genética das espécies levando em
consideracdao tracos da historia de vida e distribuicdo em &reas de conservacgao.

[ll. Gerar uma revisdo que permita fazer um diagnostico sobre a diversidade

genética em Bromeliaceae visando auxiliar em futuros delineamentos de

estratégias de conservacao.
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2. METODOLOGIA

2.1 Revisado da literatura

Foi realizada uma revisdo bibliografica de artigos publicados em
periodicos de circulagcdo nacional e internacional, assim como dissertacdes e
teses que utilizaram marcadores moleculares para a analise de diversidade

genética na familia Bromeliaceae até dezembro de 2018.

A base de dados para a procura de artigos cientificos, teses e
dissertacdes incluiram Web of Science® (Institute of Scientific Information,
Thomson Scientific), Google Académico, Scielo, periédicos da Capes e
Researchgate. As palavras-chave utilizadas foram: genetic diversity, molecular
markers, bromeliads, Bromeliaceae. Em todas as bases utilizadas, as palavras-
chave foram aplicadas em diferentes combinacfes: genetic diversity +
bromeliads, genetic diversity + Bromeliaceae, molecular markers + bromeliads e

molecular markers + Bromeliaceae.

Em todas as bases de dados consultadas, todas as paginas disponiveis
foram analisadas do comeco ao fim, com excecao do Google Académico, no qual
consideramos os estudos disponiveis até a pagina 50. Depois desse ponto, por
se tratar de uma base de dados muito extensa, os trabalhos disponiveis ja ndo
se relacionavam mais com estudos de diversidade genética na familia
Bromeliaceae. Assim, apenas nessa base de dados limitamos o nimero de

estudos analisados.

Apbs essa busca preliminar, foram selecionados os estudos que
abordavam o uso de diversos marcadores moleculares, como AFLP, Aloenzima,
ISSR, RAPD, Sequéncias, SNP, RFLP e SSR, e que apresentavam informacgdes
de diversidade genética intraespecifica para as espécies das diferentes
subfamilias de Bromeliaceae. Os estudos considerando populag¢des introduzidas
ou de individuos cultivados em casa de vegetacao e/ou Jardins Botanico foram
excluidos. No total, foram recuperados 147 estudos considerando todos os

marcadores moleculares.
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Depois da avaliacéo inicial dos dados disponiveis nos diferentes estudos,
ficou evidente a dificuldade em fazer analises comparativas entre diferentes
marcadores, devido as suas naturezas distintas. Sendo assim, considerando que
microssatélites sdo os marcadores moleculares mais utilizados para estimar
diversidade genética em plantas e particularmente em bromélias (Zanella et al.,
2012), foi decidido que para este trabalho apenas esses marcadores seriam
considerados para as analises, o0 que totalizou 48 estudos.

2.2 Coleta de dados

Para cada estudo analisado, uma série de informacgdes foram registradas.
Entre elas, subfamilia, espécie, estratégias de amostragem, numero de
marcadores polimorficos utilizados, coordenadas geograficas, status de
conservacao nacional e subnacional de acordo com listas oficiais de espécies
ameacadas e categoria de ameacada de acordo com a IUCN disponiveis no site
do CNCFlora (http://cncflora.jbrj.gov.br/portal), indices de diversidade genética
intraespecifica (Riqueza Alélica (RA), Heterozigosidade Observada (Ho),
Heterozigosidade Esperada (He), Coeficiente de Endogamia (Fis) e amostragem

dentro ou fora de Unidades de Conservagao (UC)).

Além disso, foram registrados 0s seguintes tracos da historia de vida para
cada espécie, de acordo com sua disponibilidade: sistema de cruzamento
(fecundagdo cruzada, autofecundagdo ou sistema misto), mecanismo de
dispersdo de sementes (gravidade, vento ou animais) e agentes polinizadores

(anemofilia, zoofilia ou hidrofilia).

Os dados referentes as estratégias de amostragem foram registrados
quanto ao numero de populacdes amostradas e numero de individuos
amostrados por populagéo para cada estudo. Populac¢des e individuos que foram
analisados duas vezes mas em diferentes estudos (por exemplo, Miranda et al.,
2012 e Sheu et al., 2017; Barbara et al., 2008 e Barbaré et al., 2009; Lavor et al.,
2013 e Lavor et al., 2014) foram contabilizados apenas uma vez, considerando
o resumo geral dos estudos utilizados. Entretanto, as espécies desses estudos

também foram consideradas como diferentes entradas para as analises
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estatisticas por serem de diferentes trabalhos, ja que em alguns casos uma
mesma populagdo considerada por diferentes estudos foi analisada com

diferentes marcadores moleculares ou diferentes nimeros de individuos.

Para os trabalhos que néo disponibilizavam todas essas informacdes para
as espécies analisadas, os dados faltantes foram consultados em artigos e/ou
livros especificos da familia Bromeliaceae disponiveis na literatura, visando

gerar um conjunto de dados (data set) o0 mais completo possivel.

2.3 Mapas

Foi mapeada a distribuicdo geografica de todas as populacdes das
espécies estudadas (quando viavel, em alguns casos nao foi possivel obter as
coordenadas para algumas popula¢cdes de determinadas espécies) separando-
se por subfamilia e considerando os biomas no territério brasileiro. Os mapas
foram gerados utilizando a plataforma online Species Mapper do CRIA (Centro

de Referéncia de Informacdo Ambiental; http://splink.cria.org.br/mapper).

2.4 Anélises

Foi calculada a média de cada um dos indices genéticos citados para
cada espécie considerando todas as popula¢gbes analisadas em cada estudo.
Posteriormente, as espécies foram organizadas em diferentes grupos de acordo
com o interesse nas comparacdes das médias. Dois testes ndo paramétricos
foram utilizados para comparar os grupos de interesse relacionando as médias
encontradas nos indices de diversidade genética (RA, Ho, Hg, Fis) com sistema
de cruzamento, agentes polinizadores e subfamilias (Teste de Kruskal-Wallis) e
com mecanismo de dispersdo de sementes e amostragem dentro vs. fora de
Unidades de Conservacéo (Teste de Mann-Whitney), considerando um valor de
p < 0,05. Todas as analises foram realizadas no software R (Core Team, 2018).
Antes da realizacdo dos Testes de Kruskal-Wallis foram testadas as
homogeneidades de variancia para cada indice considerando os grupos de

interesse com o Teste de Levene utilizando o pacote car (Fox & Weisberg, 2011).
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Para a realizacdo das compara¢cGes multiplas (Teste de Dunn) apds os Testes

de Krukal-Wallis quando significativos utilizamos o pacote FSA (Ogle, 2018).

Considerando os microssatélites nucleares recuperados para cada
estudo, foram calculados o numero total de marcadores desenvolvidos para cada
subfamilia e a frequéncia da transferibilidade de cada marcador. Para cada
marcador foi calculada a frequéncia com que este foi utilizado para diferentes
espécies analisadas nos estudos recuperados. Com esses dados foram
realizados graficos no Microsoft Excel® para uma visualizagdo clara de quais
sdo os marcadores atualmente desenvolvidos e quais sdo 0s mais transferiveis

entre as diferentes subfamilias de Bromeliaceae.
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3. RESULTADOS

Nesse trabalho a partir dos 48 estudos recuperados para os marcadores
microssatélites, foram amostrados 55 taxons pertencentes as trés subfamilias.
Dessas amostras, 15 taxons pertencem a subfamilia Bromelioideae, 22 a
subfamilia Pitcairnoideae e 18 a subfamilia Tillandsoideae. Para Bromelioideae,
Aechmea foi o género mais amostrado, com oito espécies. Ja para
Pircairnioideae, os géneros mais frequentemente amostrados foram Dyckia, com
oito taxons, e Deuterocohnia e Pitcairnia, com cinco tdxons amostrados cada.
Na subfamilia Tillandsioideae, Alcantarea (oito taxons) e Vriesea (sete taxons)

foram os géneros mais frequentes (Tabela 1).

Tabela 1. Total de taxons amostrados por subfamilia a partir dos 48 estudos com

microssatélites analisados nesse trabalho.

Subfamilia

Bromelioideae (Taxons)

Subfamilia

Pitcairnioideae (Taxons)

Subfamilia
Tillandsioideae (Taxons)

Aechmea bambusoides
L.B.Sm. & Reitz

Aechmea calyculata
(E.Morren) Baker

Aechmea caudata

Lindm.

Aechmea comata
(Gaudich.) Baker

Aechmea kertesziae
Reitz

Aechmea nudicaulis (L.)
Griseb.

Aechmea ramosa Mart.
ex Schult. & Schult.f.

Deuterocohnia brevispicata
Rauh & L.Hrom.

Deuterocohnia longipetala
(Baker) Mez

Deuterocohnia meziana
subsp. carmineo-viridiflor
Kuntze ex Mez

Deuterocohnia meziana
subsp. meziana Kuntze ex
Mez

Deuterocohnia seramisiana
R.Vasquez, Ibisch &
E.Gross

Dyckia choristaminea Mez

Dyckia dissitiflora Schult. &
Schult.f.

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

Alcantarea geniculata
(Wawra) J.R.Grant

Alcantarea glaziouana

(Lem.) Leme

Alcantarea imperialis
(Carriere) Harms

Alcantarea martinellii
Versieux & Wand.

Alcantarea nevaresii Leme

Alcantarea patriae
Versieux & Wand.

37



Aechmea winkleri Reitz
Billbergia euphemiae
E.Morren

Billbergia horrida Regel

Bromelia antiacantha
Bertol.

Bromelia hieronymi
Mez.

Cryptanthus burle-marxii
Leme

Cryptanthus zonatus
(Vis.) Beer

Orthophytum
ophiuroides Louzada &
Wand.

Dyckia distachya Hassler

Dyckia excelsa Leme

Dyckia hebdingii L.B.Sm.

Dyckia julianae Strehl

Dyckia limae L.B.Smith

Dyckia pernambucana
L.B.Smith

Encholirium horridum
S.B.Sm.

Encholirium spectabile Mart.

ex Schult. & Schult.f.

Fosterella christophii Ibisch,
R. Vasquez & J. Peters

Fosterella rusbyi (Mez)
L.B.Sm.

Pitcairnia albiflos Herb.
Pitcairnia corcovadensis
Wawra

Pitcairnia flammea LindlI
Pitcairnia geyskesii L.B.Sm.

Pitcairnia staminea G.Lodd.

Alcantarea regina (Vell.)
Harms

Guzmania monostachia
(L.) Rusby ex Mez

Tillandsia aeranthos
(Loisel.) Desf.
Tillandsia recurvata (L.) L.

Vriesea carinata Wawra

Vriesea incurvata Gaudich.

Vriesea gigantea Gaudich.

Vriesea minarum L.B.Sm.

Vriesea reitzii Leme &

And.Costa

Vriesea scalaris E.Morren

Vriesea simplex (Vell.)
Beer

Total Bromelioideae 15

Total Pitcairnioideae 22

Total Tillandsioideae 18

Total geral de espécies 55

Foram analisados os dados genéticos de 6212 individuos distribuidos em

284 populagdes gerados a partir de 189 marcadores microssatélites nucleares.

O numero médio de populagdes analisadas por estudo foi 3,8, com minima de 1
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populacdo e maxima de 20 populagdes. Enquanto o nimero de individuos variou
de 4 até 526, com média de 87,8 e o nUmero de marcadores variou de 3 até 16,
com média de 9,5. A rigueza alélica teve média de 3,5, variando de 1,2 até 9,5.
A heterozigosidade observada apresentou média de 0,4, com minima de 0,02 e
maxima de 0,9, enquanto a heterozigosidade esperada variou de 0,1 a 0,8, com
média de 0,5. Os valores de Fis variaram de -0,1 até 0,9, com média de 0,2
(Tabela 2).

Tabela 2. Numero total de taxons utilizados para obter os valores médios,
minimos e maximos do numero de populagbes, individuos e marcadores
analisados e dos indices de diversidade genética. No nimero de taxons existem

repeticdes de algumas espécies que foram analisadas em diferentes estudos.

Parametros N° taxons (N° total do parametro) Média (min, max)
N° populagdes 85 (284) 3,8 (1, 20)
Ne individuos 85 (6212) 87,8 (4, 526)
N° marcadores 85 (189) 9,5 (3, 16)
indices N° taxons Média (min, max)
RA 51 3,5(1,2, 9,5)
Ho 79 0,4 (0,02, 0,9)
He 84 0,5(0,1, 0,8)
Fis 63 0,2 (-0,1, 0,9)

O numero de loci de microssatélites desenvolvidos nos trabalhos

avaliados foi de 38 marcadores para Bromelioideae (Figura 1), 100 para
Pitcairnioideae (Figura 2) e 51 para Tillandsioideae (Figura 3), totalizando 189
loci de microssatélites. Os marcadores mais utilizados para a subfamilia
Bromelioideae foram Acom_12.12, Ac01, Acom_82.8, Op77, Ac25 e Acom_78.4,
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Frequéncia da transferéncia de marcadores

microssatélites

sendo que esses marcadores também foram frequentemente utilizados para
estudos de diversidade genética em espécies da subfamilia Pitcairnioideae. Ja
os marcadores desenvolvidos para a subfamilia Pitcairnioideae também foram
utilizados para estudos com a subfamilia Bromelioideae, estando PaD07, PaA1l0,
PAZ01, Pit8, ngFos 22 e PaC05 entre os mais utilizados. Para a familia
Tillandsioideae, os marcadores comumente utilizados séo E6b, E6, CT5, P2P19
e VgCO01. Sendo que os marcadores desenvolvidos para essa subfamilia séo
pouco utilizados em estudos considerando as subfamilias Pitcairnioideae e
Bromelioideae.
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Figura 1. Frequéncia da transferéncia de marcadores microssatélites

originalmente desenvolvidos para espécies da subfamilia Bromelioideae.
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Pitcairnioideae.
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Dos trabalhos ja publicados, a maioria analisou espécies alogamas com
dispersdo anemocorica, ornitofilas e amostradas fora de Unidades de
Conservacao (Tabela 3), a maior parte ocorrendo no bioma Mata Atlantica
(Figura 4). As populacbes analisadas da subfamilia Bromelioideae se
concentraram nos biomas Mata Atlantica e Pampa, com representantes na
Caatinga e no Pantanal (Figura 5). J4& as popula¢gfes de Pitcairnoideae foram
mais frequentemente amostradas nos biomas Caatinga e Mata Atlantica, além
de popula¢gbes amostradas na Guiana Francesa, Bolivia e Argentina (Figura 6).
A subfamilia Tillandsioideae teve maior frequéncia de popula¢des amostradas
na Mata Atlantica e no Pampa, também com popula¢cdes amostradas nos biomas

Caatinga e Cerrado, assim como no México e no Panama (Figura 7).

—
0 560 1120 1680 2240 km

Figura 4. Localizacdo de populagcbes das subfamilias Bromelioideae (circulos

azuis), Pitcairnioideae (triangulos vermelhos) e Tillandsioideae (quadrados
verdes) em relacéo aos biomas brasileiros.

44



Erazil

Figura 5. Localizacdo das popula¢des da subfamilia Bromelioideae.
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Figura 6. Localizacao das popula¢des da subfamilia Pitcairnioideae.
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O 580 1120 1680 2240 km

Figura 7. Localizacdo das popula¢Bes da subfamilia Tillandsioideae.
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Tabela 3. Subfamilias, taxons, numero de populagdes (N° pops), individuos amostrados (N° ind), marcadores microssatélites nucleares

utilizados (N° SSRs), médias dos indices de diversidade genética (RA, Ho, He, Fis), Sistema de Cruzamento, Mecanismo de Disperséo de

Sementes, Agentes Polinizadores, Bioma e Status de Conservacao Nacional (CN) e Subnacional (CS) para cada espécie analisada nos 48

estudos analisados pelo presente trabalho. Siglas: BA (Bahia); ES: Espirito Santo; MG: Minas Gerais; MS: Mato Grosso do Sul; PB: Paraiba,;
PE: Pernambuco; PR: Parana; RJ: Rio de Janeiro; RN: Rio Grande do Norte; RS: Rio Grande do Sul; SC: Santa Catarina; SE: Sergipe; SP:

Sao Paulo; AR: Argentina; BO: Bolivia; CR: Costa Rica; GF: Guiana Francesa; MX: México. NA: Nao ameacada; DD: Deficiente de Dados;

LC: Pouco Preocupante; NT: Quase Ameacada; VU: Vulneravel; EN: Em perigo; CR: Criticamente em perigo; EX: Extinta. - espécies sem

dados, * espécies que apresentam reproducao clonal.

Subfamilia/Taxons N° N° Ne RA Ho He Fis Sistema de Sindrome de  Sindrome de Bioma CN CSs Referéncia
pops ind SSRs Cruzamento Disperséo Polinizacéo
Bromelioideae
Aechmea 7 92 8 1,25 0,061 0,422 0,855 - Anemocoria - Mata VU VU Paulo et al.,
bambusoides Atlantica unpublished data
L.B.Sm. & Reitz (RJ, MG)
Aechmea calyculata 5 144 12 3,78 0,505 0,576 0,104 Sistema Misto ou Zoocoria Ornitofilia Mata VU CR Goetze et al., 2016
(E.Morren) Baker Fecundacgéo Atlantica
Cruzada (RS, SC)
Aechmea caudata 3 54 10 1,76 0,983 0,384 0,138 Fecundacéo Zoocoria Entomofilia Mata LC EN Costa et al.,
Lindm. Cruzada* Atlantica unpublished data
(SC)
Aechmea caudata 2 37 10 3,12 0,482 0,657 0,262 Fecundacéo Zoocoria Entomofilia Mata LC EN Goetze et al., 2013
Lindm. Cruzada* Atlantica
(SC)
Aechmea comata 6 119 10 2,59 0,683 0,684 -0,017 - Zoocoria Ornitofilia e Mata - - Costa et al.,
(Gaudich.) Baker Entomofilia Atlantica unpublished data
(SC)
Aechmea kertesziae 3 51 10 2,21 0,567 0,539 -0,020 Fecundacéo Zoocoria Entomofilia Mata EN EN Costa et al.,
Reitz Cruzada* Atlantica unpublished data
(SC)
Aechmea kertesziae 4 103 9 6,20 0,618 0,709 0,154 Fecundacéao Zoocoria Entomofilia Mata EN EN Goetze et al., 2018
Reitz Cruzada* Atlantica
(SC)

48



Aechmea nudicaulis
(L.) Griseb.

Aechmea nudicaulis
(L.) Griseb.

Aechmea nudicaulis
(L.) Griseb.

Aechmea ramosa
Mart. ex Schult. &
Schult.f.
Aechmea ramosa
Mart. ex Schult. &
Schult.f.
Aechmea winkleri
Reitz

Billbergia euphemiae
E.Morren

Billbergia euphemiae
E.Morren

Billbergia horrida
Regel

Billbergia horrida
Regel

Bromelia antiacantha
Bertol.

Bromelia hieronymi
Mez.

Cryptanthus burle-
marxii Leme

249

35

12

32

162

26

10

31

165

154

24

10

10

10

10

10

3,16

3,12

3,31

3,00

3,00

3,97

3,27

3,28

0,690

0,480

0,576

0,470

0,407

0,563

0,670

0,390

0,550

0,430

0,326

0,624

0,440

0,710

0,500

0,519

0,480

0,481

0,582

0,470

0,483

0,460

0,435

0,559

0,558

0,438

0,040

-0,110

0,143

0,043

0,177

-0,041

0,412

-0,094

-0,031

Fecundacéo
Cruzada*

Fecundacéo
Cruzada*

Fecundacéo
Cruzada*

Fecundacéo
Cruzada*

Fecundacéo
Cruzada

Fecundacéo
Cruzada

Fecundacéo
Cruzada

Fecundacéo
Cruzada

Sistema Misto ou
Fecundacéo
Cruzada*
Fecundacéo
Cruzada*

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Zoocoria

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Entomofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia e

Quirofilia

Ornitofilia e
Entomofilia
Vertebrados

Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(RS)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(RS, SC)
Pantanal
(MS)
Mata
Atlantica
(RN, PE)

LC

LC

LC

VU

DD

VU

VU

VU

VU

NA

NA

EN

NA

NA

NA

NA

LC

Loh et al., 2015

Miranda et al., 2012

Sheu et al., 2017

Miranda et al., 2012

Sheu et al., 2017

Goetze et al., 2015

Miranda et al., 2012

Sheu et al., 2017

Miranda et al., 2012

Sheu et al., 2017

Zanella et al., 2011

Godoy et al., 2018

Ferreira et al., 2017
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Cryptanthus zonatus 14 10 2,80 0,458 0,509 0,127 - Zoocoria Vertebrados Mata VU - Ferreira et al., 2017
(Vis.) Beer Atlantica
(PE)
Orthophytum 44 11 - 0,712 0,623 0,223 - Zoocoria - Caatinga - VU Aoki-Gongalves et al.,
ophiuroides Louzada (BA) 2014
& Wand.
Pitcainioideae
Deuterocohnia 13 15 - 0,490 0,620 0,270 Fecundacéo Hidrocoria, Ornitofilia, Fora do - - Zenk et al., 2018
brevispicata Rauh & Cruzada Anemocoria Entomofilia e Brasil (BO)
L.Hrom. ou Zoocoria Quirofilia
acidental
Deuterocohnia 23 15 - 0,440 0,660 0,320 Fecundacéo Hidrocoria, Ornitofilia e Fora do - - Zenk et al., 2018
longipetala (Baker) Cruzada Anemocoria Entomofilia Brasil (AR,
Mez ou Zoocoria BO)
acidental
Deuterocohnia 28 15 - 0,470 0,520 0,096 Fecundacéo Anemocoria Ornitofilia e Fora do EN - Zenk et al., 2018
meziana subsp. Cruzada* Entomofilia Brasil (BO)
carmineo-viridiflor
Deuterocohnia 48 15 - 0,220 0,350 0,240 Fecundacéo Anemocoria Ornitofilia, Pantanal EN - Zenk et al., 2018
meziana subsp. Cruzada* Entomofilia e (MS)
meziana Quirofilia
Deuterocohnia 17 15 - 0540 0,580 0,080 Fecundacéo Hidrocoria, Entomofilia e Fora do - - Zenk et al., 2018
seramisiana Cruzada Anemocoria Quirofilia Brasil (BO)
R.Vésquez, Ibisch & ou Zoocoria
E.Gross acidental
Dyckia 78 7 2,73 0,452 0,569 0,216 - Anemocoria - Pampa (RS) DD EN Hirsch et al.,
choristaminea Mez unpublished data
Dyckia dissitiflora 30 15 - 0,428 0,506 - - Anemocoria Ornitofilia - LC - Wohrmann et al.,
Schult. & Schult.f. 2013
Dyckia distachya 21 9 - 0,241 0,419 - Fecundacéo Anemocoria Ornitofilia e Mata EN EN Zanella et al., 2012
Hassler Cruzada* Entomofilia Atlantica
(RS)
Dyckia excelsa Leme 101 8 1,44 0,074 0,119 0,339 * Anemocoria Ornitofilia e Pantanal - - Ruas et al.,
Entomofilia (MS) unpublished data
Dyckia hebdingii 117 7 1,90 0,326 0,382 0,138 Autofecundagao Anemocoria - Pampa (RS) DD VU Hirsch et al.,
L.B.Sm. unpublished data
Dyckia julianae 49 7 2,90 0,515 0,637 1,680 - Anemocoria - Pampa (RS) DD VU Hirsch et al.,
Strehl unpublished data
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Dyckia limae
L.B.Smith

Dyckia
pernambucana
L.B.Smith
Encholirium horridum
S.B.Sm.

Encholirium horridum
L.B.Sm.

Encholirium horridum
L.B.Sm

Encholirium
spectabile Mart. ex
Schult. & Schult.f.
Fosterella christophii
Ibisch, R. Vasquez &
J. Peters

Fosterella rusbyi
(Mez) L.B.Sm.
Pitcairnia albiflos
Herb.

Pitcairnia albiflos
Herb.

Pitcairnia
corcovadensis
Wawra

Pitcairnia flammea
Lindl.

Pitcairnia flammea
Lindl

11

11

20

10

19

89

304

526

196

29

30

22

134

32

12

52

15

15

10

13

15

15

10

5,26

3,15

3,20

1,95

2,19

0,380

0,222

0,336

0,809

0,497

0,415

0,135

0,408

0,383

0,381

0,310

0,390

0,390

0,244

0,429

0,849

0,464

0,656

0,568

0,467

0,663

0,428

0,455

0,420

0,543

0,046

0,205

0,256

0,746

0,109

0,150

0,220

Fecundacéo
Cruzada*

Fecundacéo
Cruzada*

Fecundacéo
Cruzada*

Autofecundacéo

Autofecundacéo

Fecundacéo
Cruzada

Fecundacéo
Cruzada
Autofecundacgéo

Misto

Misto

Zoocoria

Zoocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Zoocoria

Zoocoria

Vertebrados

Vertebrados

Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia

Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia
Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia

Ornitofilia e
Quirofilia

Entomofilia

Entomofilia

Entomofilia e
Quirofilia

Entomofilia e
Quirofilia

Ornitofilia
Ornitofilia e
Entomofilia

Ornitofilia e
Entomofilia

Mata
Atlantica
(BA, MG,
ES, RJ)

Mata
Atlantica

(ES)

Mata
Atlantica
(BA, RJ,
MG, ES)
Caatinga

(BA, PB, PE,

SE)

Fora do
Brasil (BO)

Fora do
Brasil (BO)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(RJ)

EN

EN

EN

LC

DD

DD

LC

LC

VU

VU

VU

VU

VU

VU

Wohrmann et al.,
2013

Wohrmann et al.,
2013

Hmeljevski et al.,
2013

Hmeljevski et al.,
2015

Hmeljevski et al.,
2017
Gongcalves-Oliveira

etal., 2017

Wohrmann et al.,
2016

Wohrmann et al.,
2012
Paggi et al., 2008

Palma-Silva et al.,

2011

Mota et al., 2018

Miranda et al., 2012

Mota et al., 2018
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Pitcairnia flammea 1 40 9 3,55 0,759 0,505 -0,112 Misto Zoocoria Ornitofilia e Mata LC - Sheu et al., 2017
Lindl. Entomofilia Atlantica

(ES)
Pitcairnia geyskesii 14 413 7 2,65 0,293 0,325 0,092 - Anemocoria Ornitofilia Fora do - - Boisselier-Dubayle
L.B.Sm. Brasil (GF) etal., 2010
Pitcairnia geyskesii 5 40 7 - 0,288 0,301 - - Anemocoria Ornitofilia Fora do - - Sarthou et al., 2003
L.B.Sm. Brasil (GF)
Pitcairnia staminea 4 119 15 3,71 0,347 0,452 0,239 Autofecundagéo Anemocoria Entomofilia Mata - EN Palma-Silva et al.,
G.Lodd. Atlantica 2011

(RJ)
Tillandsioideae
Alcantarea brasiliana 1 134 9 2,46 0,240 0,340 - - Anemocoria Vertebrados Mata - - Lexer et al., 2016
(L.B.Sm.) J.R.Grant Atlantica

(RJ)
Alcantarea 5 99 9 - - 0,415 0,247 * Anemocoria Quirofilia Mata VU EN Barbara et al., 2008
glaziouana (Lem.) Atlantica
Leme (RJ)
Alcantarea 5 170 8 1,95 0,259 0,333 0,156 * Anemocoria Quirofilia Mata VU EN Barbara et al., 2009
glaziouana (Lem.) Atlantica
Leme (RJ)
Alcantarea 4 168 7 2,36 0,356 0,380 0,075 Fecundacéo Anemocoria Entomofilia Mata LC EN Barbara et al., 2007
geniculata (Wawra) Cruzada Atlantica
J.R.Grant (RJ)
Alcantarea 1 32 9 — - 0,357 0,192 Fecundacéo Anemocoria Entomofilia Mata LC EN Barbara et al., 2008
geniculata (Wawra) Cruzada Atlantica
J.R.Grant (RJ)
Alcantarea 4 84 8 525 0,357 0,429 - Fecundacéo Anemocoria Entomofilia Mata LC EN Barbara et al., 2009
geniculata (Wawra) Cruzada Atlantica
J.R.Grant (RJ)
Alcantarea 2 64 9 3,00 0,348 0,430 - Fecundacéo Anemocoria Entomofilia Mata LC EN Lexer et al., 2016
geniculata (Wawra) Cruzada Atlantica
J.R.Grant (RJ)
Alcantarea imperialis 4 248 8 2,48 0,357 0,398 - Misto Anemocoria Entomofilia, Mata LC VU Barbara et al., 2007
(Carriere) Harms 0,000625 Ornitofilia, Atlantica

Quirofilia (RJ)
Alcantarea imperialis 4 135 9 - - 0,393 0,061 Misto Anemocoria Entomofilia, Mata LC VU Barbara et al., 2008
(Carriere) Harms Ornitofilia, Atlantica
Quirofilia (RJ, MG)
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Alcantarea imperialis
(Carriere) Harms

Alcantarea imperialis
(Carriere) Harms

Alcantarea imperialis
(Carriere) Harms

Alcantarea martinellii
Versieux & Wand.

Alcantarea nevaresii
Leme

Alcantarea patriae
Versieux & Wand.

Alcantarea regina
(Vell.) Harms

Alcantarea regina
(Vell.) Harms

Guzmania
monostachia (L.)
Rusby ex Mez
Tillandsia aeranthos
(Loisel.) Desf.
Tillandsia recurvata
(L) L.

Tillandsia recurvata
(L) L.

Vriesea carinata
Wawra

Vriesea carinata
Wawra

4 124
2 54
4 30
1 20
1 46
1 20
2 44
2 55
18 364
2 37
2 41
2 90
1 20
4 69

12

16

6,25

3,47

1,77

1,84

4,58

3,49

7,73

5,89

9,51

0,362

0,402

0,359

0,356

0,206

0,461

0,479

0,028

0,756
0,068
0,279

0,727

0,379

0,615

0,480

0,371

0,271

0,217

0,659

0,464

0,458

0,359

0,857

0,629

0,605

0,812

0,618

0,344

-0,044

-0,051

0,917

0,115

0,803

0,440

0,212

0,355

Misto

Misto

Misto

Misto

Fecundacéo
Cruzada
Autofecundacéo

Autofecundacéo

*

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Entomofilia,
Ornitofilia,
Quirofilia
Entomofilia,
Ornitofilia,
Quirofilia
Entomofilia,
Ornitofilia,
Quirofilia
Vertebrados

Vertebrados

Entomofilia

Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia
Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia
Ornitofilia

Ornitofilia
Entomofilia
Entomofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(ES)
Mata
Atlantica
(RJ)
Mata
Atlantica
(RJ)
Fora do
Brasil (CR)

Pampa (RS)

Cerrado
(SP)
Fora do
Brasil (MX)
Mata
Atlantica
(SC)
Mata
Atlantica
(PR, SP)

LC

LC

LC

CR

DD

NT

DD

LC

LC

VU

VU

VU

VU

VU

VU

LC

LC

VU

VU

Barbara et al., 2009

Lexer et al., 2016

Palma-Silva et al.,

2007

Lexer et al., 2016

Lexer et al., 2016

Pereira et al., 2017

Barbara et al., 2008

Barbara et al., 2009

Cascante-Marin

etal., 2014

Chaves et al., 2018

Chaves et al., 2018

Solorzano et al.,
2010
Matos et al., 2016

Todeschini et al.,
2018
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Vriesea carinata
Wawra

Vriesea incurvata
Gaudich.
Vriesea incurvata
Gaudich.
Vriesea gigantea

Gaudich.

Vriesea gigantea
Gaudich.

Vriesea gigantea
Gaudich.

Vriesea minarum
L.B.Sm.

Vriesea minarum
L.B.Sm.

Vriesea reitzii Leme

& And.Costa
Vriesea scalaris
E.Morren

Vriesea simplex
(Vell.) Beer

13

12

38

20

29

26

80

431

20

206

187

30

43

14

14

11

10

10

10

15

10

4,95

4,67

2,82

2,56

4,72

3,84

5,15

0,518

0,727

0,458

0,620

0,430

0,432

0,406

0,436

0,146

0,209

0,675

0,812

0,644

0,653

0,579

0,579

0,572

0,534

0,323

0,456

0,237

0,212

0,292

0,428

0,273

0,162

0,341

0,168

0,520

0,605

Sistema Misto*

Sistema Misto*

Misto

Misto

Misto

Sistema Misto*

Sistema Misto*

Sistema Misto*

Misto

Misto

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Anemocoria

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia
Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia
Ornitofilia,
Entomofilia e
Quirofilia

Ornitofilia e
Quirofilia

Ornitofilia e
Quirofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Ornitofilia

Mata
Atlantica
(SP, RS,
SC, PR)

Mata
Atlantica

(SC)

Mata
Atlantica
(RS, SC,

PR)

Mata
Atlantica

(RS)

Mata
Atlantica

(SC)

Mata
Atlantica
(RS, SC,

PR, RJ, SP,

ES)

Mata
Atlantica

(MG)

Mata
Atlantica

(MG)

Mata
Atlantica
(RS, SC,

PR)

Mata
Atlantica
(SC, BA)

Mata
Atlantica
(SP, BA)

LC

LC

LC

LC

LC

LC

EN

EN

NT

LC

EN

VU

VU

VU

VU

VU

VU

EX

EX

VU

EN

NA

Zanella et al., 2016

Matos et al., 2016

Zanella et al., 2016

Matos-Paggi et al.,
2015

Palma-Silva et al.,
2007

Palma-Silva et al.,
2009

Lavor et al., 2013

Lavor et al., 2014

Soares et al., 2018

Neri et al., 2017

Neri et al., 2015
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Vriesea simplex 2 44 15 7,49 0,550 0,684 0,167 Misto Anemocoria Ornitofilia Mata EN NA Neri et al., 2017
(Vell.) Beer Atlantica
(RJ)
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Na Tabela 4 estdo apresentadas as médias dos indices genéticos
analisados conforme aspectos ecoldgicos das espécies amostradas. Diferencas
em sistema de cruzamento, agentes polinizadores, mecanismos de disperséo de
sementes e subfamilias levaram a divergéncias significativas nas médias dos

indices genéticos avaliados.

Espécies aldgamas apresentaram uma média de heterozigosidade
observada maior do que aquelas autégamas (0,482 e 0,278, respectivamente),
enguanto espécies com sistema de cruzamento misto apresentaram um valor de
Ho estatisticamente igual as espécies alogamas e autégamas (0,416; Kruskal-
Wallis qui-quadrado = 9,230, df = 2, valor de p = 0,010); ja o Fis de espécies
alégamas (0,133) foi menor do que de espécies autbgamas (0,387), enquanto
espécies de sistema de cruzamento misto novamente apresentaram um valor
estatisticamente igual a ambos (0,270; Kruskal-Wallis qui-quadrado = 6,317, df
= 2, valor de p = 0,043). Também foi observado que a RA e He néo variam de

acordo com o sistema de cruzamento (Tabela 4).

Espécies com diferentes agentes polinizadores divergiram de forma
significativa nas médias de heterozigosidade esperada: enquanto as médias
para espécies ornitéfilas foi de 0,547, para espécies polinizadas por vertebrados
a média foi de 0,344 (Kruskal-Wallis qui-quadrado = 9,920, df = 4, valor de p =
0,042). J&4 a RA, Ho e Fis ndo foram significativamente influenciados pela

diferenca de agentes polinizadores (Tabela 4).

As médias dos parametros genéticos em relacdo aos diferentes
mecanismos de dispersdo de sementes variaram com relacdo a
heterozigosidade observada (0,378 para espécies de dispersao anemocorica e
0,501 para as de dispersao zoocorica, Mann-Whitney Test W = 360,5, valor de p
= 0,002) e com relagéo ao Fis (0,303 para anemocoria e 0,085 para zoocoria;
Mann-Whitney Test W = 589,5, valor de p = 0,002). Os parametros RA e He ndo
diferiram entre os dois mecanismos de dispersdo de sementes considerados
(Tabela 4).
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As médias dos indices genéticos avaliados nao foram afetadas
significativamente com relacdo & amostragem dentro ou fora de Unidades de
Conservacao. A riqueza alélica foi o unico indice de diversidade genética que
nao variou de forma significativa em relacdo a nenhuma das variaveis analisadas
(Tabela 4).

Considerando as médias por subfamilia, apenas nos valores de
heterozigosidade observada houve uma variacdo significativa entre as trés
subfamilias: Bromelioideae apresentou um valor médio de Ho (0,501)
significativamente mais alto do que Pitcairnioideae e Tillandsioideae (0,390 e
0,394, respectivamente; Kruskal-Wallis qui-quadrado = 9.665, df = 2, valor de p
= 0,008; Tabela 4).

Quanto ao status de conservacdo, em nivel nacional as espécies
analisadas pela maioria dos trabalhos ja publicados se encontram fora de listas
oficiais de flora ameacada. Pitcairnoideae foi a subfamilia com mais espécies
categorizadas como Deficiéncia de Dados (DD), enquanto que os representantes
da subfamilia Bromelioideae foram categorizados com mais frequéncia na
categoria Vulneravel (VU). Ja a subfamilia Tillandsioideae foi mais representativa

na categoria Pouco Preocupante (LC; Figura 8).

Ja em nivel subnacional, as subfamilias Tillandsioideae e Pitcairnoideae
tiveram suas maiores frequéncias na categoria Vulneravel (VU), enquanto a
subfamilia Bromelioideae foi igualmente frequente nas categorias de ameaca
Vulneravel (VU), Em perigo (EN) e Ndo ameacgada (NA). Tillandsioideae foi a
Gnica subfamilia com uma espécie considerada extinta regionalmente: Vriesea
minarum L.B.Sm., extinta no estado de S&o Paulo, segundo a Resolucdo da
Secretaria de Estado do Meio Ambiente (SMA) 48 2004, Resolucdo SMA
08/2008 (Figura 9).
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Tabela 4. Médias dos indices de diversidade genética (RA (Riqueza Alélica),

Ho (Heterozigosidade Observada), He

(Heterozigosidade Esperada), Fis (Coeficiente de Endogamia)) de acordo com Sistema de Cruzamento, Agentes Polinizadores,

Mecanismo de Dispersdo de Sementes, Amostragem em Unidades de Conservacdo e Subfamilias. Para as analises das

comparacoes das médias dos grupos Sistema de Cruzamento, Agentes Polinizadores e Subfamilias foram realizados testes de

Kruskal-Wallis. E para os grupos Mecanismo de Dispersdo de Sementes e Amostragem em Unidade de Conservacao foram

realizados testes de Mann-Whitney. As letras ao lado das médias indicam diferencas entre os subgrupos analisados considerando

um valor de p < 0,05 para os testes Kruskal-Wallis (p < 0,05 ajustados para o Teste de Dunn) e um valor de p < 0,05 para os testes

de Mann-Whitney. N significa 0 nUmero amostral para cada subgrupo. - subgrupo com namero amostral insuficiente para fazer a

analise.
Variavel N RA N Ho N He N Fis
Sistema de Cruzamento
Albgamo 15 3,402 28 0,4822 28 0,5382 23 0,1332
Autégamo 5 4,592 7 0,278P 7 0,5082 7 0,387°
Misto 12 4,102 18 0,4162b 19 0,5252 15 0,2702b
Agentes Polinizadores
Entomofilia 11 4,342 13 0,3722 14 0,513ab 11 0,2862
Entomofilia e Ornitofilia 6 2,692 10 0,4472 10 0,508a.p 8 0,1262
Entomofilia, Ornitofilia e Quirofilia 6 3,962 11 0,4422 14 0,5082b 9 0,1112
Ornitofilia 15 3,982 25 0,4602 25 0,5472 20 0,2312
Vertebrados 5 2,432 7 0,3282 7 0,344b — —
Mecanismo de Dispersao de Sementes
Anemocoria 34 3,772 50 0,3782 55 0,5002 41 0,3032
Zoocoria 17 3,192 26 0,501° 26 0,5172 19 0,085P
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Amostragem em Unidades de

Conservacao
Dentro 22 3,112 27 0,4242 27 0,5062 21 0,2052
Fora 38 3,682 62 0,420% 67 0,5102 50 0,2192
Subfamilia
Bromelioideae 16 3,132 22 0,5012 22 0,5412 18 0,1402
Pitcairnioideae 12 2,882 27 0,390P 28 0,4832 19 0,2042
Tillandsioideae 23 4,272 30 0,394b 34 0,5172 26 0,2702
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4. DISCUSSAO

Nesse trabalho, a partir dos 48 estudos recuperados para os marcadores
microssatélites, foi amostrado um total de 55 taxons, sendo 15 da subfamilia
Bromelioideae, 22 da subfamilia Pitcairnioideae e 18 da subfamilia
Tillandsioideae. De acordo com Gouda et al. (cont. atual.), ha 3590 espécies de
bromélias distribuidas em 75 géneros. Considerando 0s géneros mais
frequentemente estudados nos trabalhos recuperados nessa reviséo (Tabela 1),
das 251 espécies do género Aechmea, oito (3,19%) foram estudadas; das 173
do género Dyckia, foram estudadas oito (4,62%); das 16 do género
Deuterocohnia, cinco (31,25%) foram avaliadas; das 408 espécies do género
Pitcairnia, cinco (1,23%) foram contempladas; das 42 do género Alcantarea, oito
(19,05%) foram estudadas; e das 226 espécies do género Vriesea, somente sete
(3,10%) foram avaliadas. Isso demonstra que a maior parte das espécies e
géneros da familia Bromeliaceae ainda ndo esta contemplada em estudos de
diversidade genética com marcadores microssatélites. Até mesmo 0s géneros
mais numerosos (Aechmea, Dyckia, Pitcairnia e Vriesea) apresentam uma
frequéncia proporcionalmente baixa nesses estudos. Esses resultados
evidenciam a necessidade de mais estudos genéticos com espécies da familia

Bromeliaceae.

Atualmente, os microssatélites sdo os marcadores moleculares mais
utilizados em estudos com enfoque de genética de populacdes e conservacao,
sendo uma das suas principais vantagens a possibilidade de uso em diferentes
espécies (transferabilidade; Barbara et al., 2007). Os marcadores microssatélites
desenvolvidos para a familia Bromeliaceae sdo frequentemente aplicados em
subfamilias diferentes da original. Os marcadores Acom_12.12, Ac01,
Acom_82.8, Ac25 e Acom_78.4, orginalmente desenvolvidos para espécies da
subfamilia Bromelioideae, estdo entre os mais frequentemente utilizados,
também sendo aplicados em andlises de diversidade genética para as
subfamilias Pitcairnoideae e Tillandsioideae (Figura 1). O mesmo acontece para
0s principais marcadores originalmente desenvolvidos para espécies de
Pitcairnioideae, como PaD07, PaAl10, PAZO01, Pit8, ngFoss_22 e PaCO05 (Figura
2), e para espécies de Tillandsioideae, como E6b, E6, CT5, VgC01, E19 e VgA04
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(Figura 3). A universalidade dos microssatélites possibilita a sua transferéncia
entre diferentes espécies, facilita a comparagdo entre espécies e a andlise de
padrdes de diversidade genética (Barbara et al., 2007). De acordo com Barbara
et al. (2007), a transferéncia de marcadores microssatélites € mais efetiva entre
espécies filogeneticamente proximas: a taxa de sucesso de transferéncia de
marcadores entre espécies animais e vegetais do mesmo género foi de 40%
(Barbara et al., 2007). Palma-Silva et al. (2007), utilizaram 13 microssatélites
originalmente desenvolvidos para as espécies Vriesea gigantea Lem. e
Alcantarea imperialis (Carriere) Harms e mostraram a transferabilidade desses
marcadores para diferentes géneros das subfamilias Tillandsioideae (11
espécies), Bromelioideae (nove espécies) e Pitcairnioideae (duas espécies). Isso
demonstra que, apesar de a transferéncia de microssatélites ser mais efetiva
entre espécies da mesma subfamilia, a transferabilidade desses marcadores
também é possivel entre espécies ndo tdo préximas filogeneticamente. Assim,
devido a grande capacidade de transferéncia dos microssatélites evidenciada
agui, é possivel que o conjunto de SSRs ja desenvolvidos para Bromeliaceae
possa ser suficiente para abranger grande parte das espécies que ainda ndo

foram estudadas.

A diversidade genética de uma populacao é profundamente influenciada
pelo sistema de cruzamento de suas espécies (Loveless & Hamrick, 1984).
Conforme o esperado, as espécies albgamas apresentaram uma média de
heterozigosidade observada (0,482) maior do que as autdégamas (0,278),
enquanto o Fis para espécies aldgamas foi menor do que de espécies autbgamas
(0,133 e 0,387, respectivamente). Tanto para Ho quanto para Fis, espécies de
cruzamento misto apresentaram valores médios estatisticamente iguais a
espécies aldgamas e autdgamas (Tabela 4). Isso pode ser explicado pelo fato
de que a fecundacédo cruzada mantém niveis elevados de diversidade genética
dentro das populac¢fes ja que diminui a probabilidade de unido de gametas de
individuos aparentados, aumenta o tamanho efetivo da populacdo, evitando
subdivisdo populacional, e aumenta a ocorréncia de fluxo génico de longa
distancia ao impor a movimentacao do polen (Loveless & Hamrick, 1984). Por
outro lado, espécies autbgamas apresentam uma homogeneizacéo de genotipos

pela diminuicdo de eventos de recombinacdo genética, o que resulta em uma
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maior chance de diferenciacéo genética entre populacdes (Loveless & Hamrick,
1984). J& espécies que apresentam sistema de cruzamento misto tendem a
exibir uma diversidade genética mais proxima aquela de plantas aldgamas, ja
que a ocorréncia de fecundacdo em pequenas taxas € suficiente para evitar a
diferenciacéo intrapopulacional (Loveless & Hamrick, 1984). A compreensao de
como o sistema de cruzamento de uma planta afeta a variagdo da sua
diversidade genética dentro e entre populacdes é essencial para a sua
conservacao. Assim, acdes de conservacdo devem ser planejadas levando em
conta os diferentes modos de cruzamento: para espécies autdbgamas, €
necessario proteger muitas populacdes para englobar totalmente a diversidade
genética, uma vez que essas espeécies apresentaram a maior parte da sua
diversidade genética entre populacdes e ndo dentro de populacdes; ja espécies
gue realizam fecundacgéao cruzada, que mantém a maior parte da sua diversidade
genética dentro de populacdes, acdes de conservacao voltadas para a protecdo
de algumas grandes populagdes seréo suficientes para contemplar totalmente a
diversidade genética de uma espécie (Swift et al., 2016).

Os mecanismos de dispersdo de sementes apresentaram médias
distintas em relacdo a Ho e Fis: enquanto espécies com dispersdo anemocaorica
tiveram Ho igual a 0,378 e Fisigual a 0,303, espécies com dispersao zoocorica
apresentaram valores médios de Ho e Fis iguais a 0,501 e 0,085,
respectivamente (Tabela 4). Na dispersdo pelo vento, poucas sementes sao
transportadas por longas distancias, restringindo a variabilidade genética local,
0 que explica o valor médio de Ho mais baixo. Além disso, movimento limitado
de sementes diminui o tamanho efetivo populacional, o que promove a
ocorréncia de endogamia, explicando o valor médio mais alto de Fis. J& a
dispersdo por animais tende a alcancar distancias mais longas, causando um
aumento no tamanho efetivo populacional, o que diminui a taxa de endogamia e
de estruturacdo genética (Loveless & Hamrick, 1984). Esse resultado é
condizente com os resultados encontrados por Hamrick & Godt (1989), que
analisando loci polimérficos de alozimas em espécies de plantas, mostraram que
plantas que tém dispersdo zoocodrica sao mais geneticamente diversas do que
plantas de dispersdo anemocdrica. Assim, para espécies capazes de dispersao

a longas distancias, como as zoocoéricas, estratégias de conservagdo devem
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focar em proteger grandes populacdes para abranger toda a diversidade
genética das espécies (Swift et al., 2016). Em contrapartida, espécies com
dispersdo de sementes pela acdo do vento apresentam a maior parte da sua
diversidade genética entre diferentes populacdes; nesse caso, como cada
populacao apresenta um conjunto Unico de alelos, € necessario conservar uma
quantidade maior de pequenas popula¢des para proteger a diversidade genética
em sua totalidade (Swift et al., 2016).

Nesse estudo, a Riqueza Alélica (RA) nao foi um indice considerado
preditor, j& que analisando a diversidade genética das popula¢cbes estudadas,
néo foi encontrada nenhuma correlagdo com as variaveis analisadas (Tabela 4).
Entretanto a RA € um parametro muito importante para a analise da diversidade
genética das populacoes, ja que permite a visualizacdo do namero total de alelos
presentes em uma populacdo (Petit et al., 1998) e também indica como
populacdes variam demograficamente ao longo do tempo (Leberg, 2002).
Segundo Spencer et al., (2000) e Petit et al. (1998), esse indice, por ser mais
sensivel a variacbes no tamanho populacional, € importante para verificar a
ocorréncia de bottleneck em um passado recente. Logo, a auséncia de variacao
nos valores médios de RA encontrada em relacdo as varidveis aqui analisadas
poderia indicar que as populacfes de bromélias estudadas ndo passaram por
eventos recentes de reducdo populacional. Entretanto, é possivel que nédo
tenhamos captado variacédo nos valores de RA devido a um conjunto de dados
limitado.

As Unidades de Conservacao sao extremamente variaveis de acordo com
0 seu objetivo e forma de manejo, algumas sdo de protecéo integral enquanto
em outras 0 uso sustentavel é permitido. Essas categorias diferem entre si de
acordo com suas finalidades, sendo mais ou menos restritivas quanto ao uso dos
recursos naturais. Geralmente, o estabelecimento de UCs se da em grandes
areas rurais, pouco ou quase nao modificadas por acdo antropica, abrangendo
a maior variedade de espécies, ecossistemas e processos ecologicos possiveis
(Brito, 2000). O esperado € que essas Unidades sejam areas mais conservadas,
com uma maior quantidade de polinizadores, nichos disponiveis para sua

alimentacdo e reproducdo, possibilitando a protecdo das espécies de fatores
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externos, como desmatamento, coleta ilegal e/ou agricultura. Assim, poderia ser
inferido que as espécies amostradas dentro de UCs apresentariam uma maior
diversidade genética, j& que o fluxo génico entre diferentes populacbes seria
facilitado nessas areas. Todos esses aspectos podem influenciar a diversidade
genética das populacdes. Entretanto, considerando o conjunto de dados
analisados nesse trabalho, a amostragem dentro de UCs nao foi significativa
para a variacdo dos indices de diversidade genética avaliados (Tabela 4). Isso
nao significa que a ocorréncia em UCs nao afete a estrutura genética das
populacdes, mas sim que o dataset utilizado pode nao ter sido suficiente para
captar uma variacdo. Por essa razdo, é importante a realizacao de mais estudos
gue considerem a amostragem dentro de UCs para o melhor entendimento do

impacto de areas protegidas sobre a diversidade genética das populacdes.

Analisando as médias por subfamilia, Bromelioideae exibiu um valor
médio de heterozigosidade observada (0,501) significativamente mais alto do
que Pitcairnioideae e Tillandsioideae (0.390 e 0.394, respectivamente; Tabela
4). Isso pode ser explicado em parte pelas diferentes sindromes de polinizacéo
das subfamilias: enquanto a ornitofilia é a principal sindrome de polinizagcéo para
Tillandsioideae e Bromelioideae, para Pitcairnioideae a entomofilia € mais
comum (Benzing, 2000). A polinizacdo por aves aumenta a variabilidade
genética dentro das populacdes, ja que agentes polinizadores maiores tendem
a visitar mais plantas (Loveless & Hamrick, 1984). Isso explica a maior média
para Ho apresentada pela subfamilia Bromelioideae, mas ndo explica a média
de Ho mais baixa para Tillandsioideae. Apesar de a ornitofilia ser a principal
sindrome de polinizacdo para a subfamilia, muitas das espécies analisadas
nesses trabalhos também apresentavam a entomofilia como sindrome de
polinizagdo, assim como Pitcairnoideae. Insetos geralmente apresentam uma
movimentagdo mais restrita em comparacdo com vertebrados. Espécies
polinizadas por insetos geralmente exibem diversidade genética
intrapopulacional reduzida, promovendo a subdivisdo e estruturacdo
populacional (Loveless & Hamrick, 1984), o que explica os valores mais baixos
para Ho de Pitcairnioideae e Tillandsioideae. Outro fator que explica a diferenca

nos valores de Ho entre as subfamilias € o mecanismo de dispersdo de
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sementes: enquanto que em Bromelioideae houve um predominio da zoocoria,

em Pitcairnioideae e Tillandsioideae a anemocoria foi mais frequente.

Quanto ao status de conservacdo, em nivel nacional a maior parte das
espécies analisadas se encontra fora de listas oficiais de flora ameacada. Muitas
espécies sao classificadas em categorias de risco (Em perigo (EN) e Vulneravel
(VU)), além de Deficiéncia de dados (Figura 8). Esse padrdo se manteve em
nivel subnacional, em que a maior parte das espécies foi categorizada como
Vulneravel (VU) e Em perigo (EN; Figura 9). Assim, muitas espécies de
bromélias sdo consideradas ameacadas. Isso pode ser explicado em parte pelo
fato de muitas espécies serem endémicas (Zanella et al.,, 2012), além da
distribuicdo da familia: um dos seus principais centros de diversidade é a
Floresta Atlantica Brasileira (Zizka et al., 2009). O impacto aos habitats em que
as bromélias ocorrem, causado principalmente pela agricultura, é responséavel
por grande parte da extincdo e ameaca das Bromeliaceae atualmente (Benzing,
2000). Além disso, as bromélias sdo comumente utilizadas como plantas
ornamentais, 0 que incentiva a coleta irregular de espécimes na natureza para
sua comercializacdo (Benzing, 2000). Entretanto, € possivel que esses dados
estejam subestimados uma vez que ndo ha estudos suficientes utilizando

parametros genéticos para a andlise de status de conservacao.

Atualmente a Floresta Atlantica Brasileira ocupa menos de 8% da sua
area original, sendo considerada prioridade em termos de conservacéao devido a
grande fragmentacdo a que foi submetida e que coloca em risco sua
megadiversidade. Esse bioma abriga pelo menos 31 géneros e 803 espécies da
familia Bromeliaceae, das quais 653 sdo endémicas e 40% sao ameacadas.
Como mostrado na Tabela 3 e na Figura 4, a maioria das espécies analisadas
ocorrem na Mata Atlantica. Assim, estratégias de preservacdo desse bioma séo

essenciais para a conservacao de bromélias (Martinelli et al., 2008).
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