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Resumen
El género Guatteria (Annonaceae) es un linaje de Annonaceae rico en especies y

ampliamente distribuido en la regién Neotropical. Guatteria es un sistema adecuado para
el estudio de la evolucion reciente de los bosques neotropicales. No obstante, las
relaciones filogenéticas de sus especies y sus escalas temporales asociadas no estan
bien establecidas, lo que dificulta hacer inferencias sobre su evolucion y la de los bosques
donde habita. En mi proyecto de tesis usé un enfoque filogenémico (294 marcadores
nucleares) y un muestreo del mas del 80% de las especies de Guatteria para responder
las siguientes preguntas: 1) ;Cuales son las relaciones filogenéticas entre las especies de
Guatteria? 2) ¢ Cuales son los tiempos de divergencia asociadas a los principales eventos
de diversificacion en el género? Y, 3) ¢ Cual es la historia biogeografica de las especies de
Guatteria? 4) ¢ Cuales han sido los principales cambios de habitat? Mis resultados
muestran una la hipotesis filogenética derivada del analisis de cientos de marcadores
nucleares resulta y en su mayoria con valores de soporte altos a moderados. Tres linajes
principales pueden ser reconocidos en Guatteria, un clado hermano al resto de las
especies compuesto Unicamente por Guatteria grandiflora (clado A), un clado compuesto
por casi 40 especies con distribucion principal en Centroamérica y Los Andes (clado B) y
un clado rico en especies con distribucion principalmente en Sudamérica (Clado C). La
inferencia de los tiempos de divergencia muestra que Guatteria se origind durante el
Eoceno. Sus principales divergencias ocurrieron durante el Mioceno, con la mayoria de
las divergencias durante el Mioceno y Plioceno. Finalmente, la reconstruccion de areas
ancestrales muestra que el ancestro de Guatteria ya se encontraba ampliamente
distribuido en América donde experimentd numerosos eventos de vicarianza. Estos
resultados también muestran diferentes eventos de recolonizacién hacia Centroamérica,
México y el Caribe ocurridos recientemente. En conclusién, los resultados sugieren que
una parte de los bosques neotropicales son un ensamble reciente de especies, con un
fuerte recambio de especies entre regiones y una historia evolutiva ligada a los procesos
de cambio climatico y orograficos del Mioceno y Plioceno. Ademas, sugieren que grupos
ricos en especies, pero ampliamente distribuidos en América, se diferenciaron mediante
vicarianza, posteriormente diversificaron y expandieron a lo largo de Sudameérica, a lo
largo del Amazonas antes y después del cierre del Istmo de Panama, asociada a una
época de un continuo descenso de la temperatura. Con pocos cambios recientes a

ambientes de mayor altitud o secos.



Abstract

The genus Guatteria (Annonaceae) is a species-rich lineage widely distributed in the
Neotropics. Guatteria serves as a suitable system for studying the recent evolution of
Neotropical forests. However, the phylogenetic relationships among its species & the
associated time scales are not well-established, making it challenging to infer both its
evolution & the forests it inhabits. In my thesis project, | employed a phylogenomic
approach (294 nuclear markers) & sampled more than 80% of Guatteria species to
address the following questions: 1) What are the phylogenetic relationships among
Guatteria species? 2) What are the divergence times associated with the main
diversification events in the genus? 3) What is the biogeographic history of Guatteria
species? 4) What have been the main habitat changes? My results present a phylogenetic
hypothesis derived from the analysis of hundreds of nuclear markers, mostly with high to
moderate support values. Three main lineages can be recognized in Guatteria: a sister
clade to the rest of the species composed only of Guatteria grandiflora (clade A), a clade
composed of almost 40 species with the main distribution in Central America & the Andes
(clade B), & a rich clade in species with distribution mainly in South America (Clade C).
Inferences from divergence times indicate that Guatteria originated during the Eocene. Its
main divergences occurred during the Miocene, with the majority happening during the
Miocene & Pliocene. Finally, the reconstruction of ancestral areas shows that the ancestor
of Guatteria was already widely distributed in America, where it experienced numerous
vicariance events. These results also highlight different recent recolonization events
towards Central America, Mexico, & the Caribbean. In conclusion, the results suggest that
a portion of the Neotropical forests is a recent assemblage of species, with a strong
turnover of species between regions & an evolutionary history linked to the processes of
climate & orographic changes during the Miocene & Pliocene. Furthermore, they suggest
that groups rich in species but widely distributed in America differentiated through
vicariance, subsequently diversified & expanded throughout South America along the
Amazon before & after the closure of the Isthmus of Panama, associated with a time of
continuous temperature decline, with few recent changes to higher altitudes or dry

environments.



Introduccion

Guatteria Ruiz & Pav. es uno de los géneros de Annonaceae mas ricos en
especies y con una de las distribuciones mas amplias (Maas et al., 2015). El
geénero contiene 185 especies de arboles, arbustos y lianas con distribucion en la
region tropical de América (Couvreur et al., 2019; Maas et al., 2015). Mas de la
mitad de las especies de Guatteria (151), son endémicas a Sudamérica (desde
Colombia a Brasil), 32 especies endémicas de Centroamérica (Guatemala a
Panama) y dos especies son endémicas del Caribe (Maas et al., 2015, 2019;
Couvreur et al., 2022). A pesar de su amplia distribucion y riqueza de especies,
Guatteria tiene una morfologia bastante conservada, existe una escasa variacion
en las caracteristicas de sus flores (van Heusden, 1992), en el tipo de fruto
(Setten, Koek-Noorman & Schipper, 1992), en la morfologia general del polen
(Morawetz & Waha, 1985) y en el numero de cromosomas (Morawetz & Waha,
1985). Asi, el reconocimiento de especies en Guatteria se basa principalmente en
la combinacién de caracteres vegetativos y de la semilla, por ejemplo, variacion en
la pubescencia en las hojas, las ramas y las flores, en el patron de venacion, en el
tamario de la lamina o en la ornamentacién de la semilla (Maas et al., 2015). El
género muestra una amplia distribucion ecolégica y se puede encontrar en
bosques humedos, caducifolios, inundables o de galeria, y con menor frecuencia
en bosques de montafa (Maas et al., 2015). Con base en lo anterior, se ha
sugerido que los eventos de especiacion en Guatteria e incluso su historia
evolutiva pudieran estar relacionados a variables ambientales, como cambios en
las preferencias ecoldgicas o la fragmentacion y reduccion de los bosques como

respuesta al cambio climatico del pasado (Maas et al., 2015).

La filogenia mas reciente del género Guatteria incluyo al 40% de sus
especies y se baso en la informacion genética de cuatro marcadores de
cloroplasto: matK, trnLF, rbcL y psbA-trnH (Erkens et al., 2007a). La mayoria de
las relaciones filogenéticas de las especies incluidas en ese estudio no se

resolvieron (Fig. 1), los clados recuperados no muestran valores de soporte altos y



se relaciono al origen reciente del género (~14 Ma; Erkens et al., 2007a). La poca
resolucién filogenética con marcadores de cloroplasto y el bajo numero de
especies incluidas en la filogenia han dificultado el entendimiento de la historia
evolutiva de Guatteria. En especifico, no se tiene certeza sobre los procesos y
factores involucrados en la evolucion de las especies y sobre la posicion

filogenética de la mayoria de las especies descritas.

Mi proyecto tuvo como objetivo general inferir las relaciones filogenéticas de
todas las especies de Guatteria usando un enfoque filogendmico, para lo cual se
us6 una base de datos de cientos de marcadores nucleares disefiados

exclusivamente para la familia Annonaceae.

Sobre la base filogenética obtenida (contexto filogenético) llevé a cabo un
analisis de fechamiento para determinar las escalas temporales en la historia
evolutiva de las especies de Guatteria. Posteriormente estudié la historia
biogeografica de las especies de Guatteria para entender su distribucion

geografica actual.



Objetivos

General:

Determinar las escalas temporales y los procesos involucrados en la
evolucion reciente de los bosques tropicales en América, usando como modelo de

estudio al género Guatteria (Annonaceae).
particulares:

1. Inferir las relaciones filogenéticas de todas las especies de Guatteria
(Annonaceae) con base en la informacion genética de cientos de

marcadores nucleares.

2. Determinar los tiempos de divergencia de los principales clados de
Guatteria.
3. Inferir 1a historia biogeografica de las especies de Guatteria.

4. Inferir los cambios en el habitat de las especies de Guatteria.



T4 £1.4my

11.4 £ 1.4my

G. hyposericea
G, cf lasiocalyx
Guatteriopsis ramiflora
G. boliviana

G. foliosa

@. gracilipes

G. liesneri

G. poeppigiana

G, punclaa

G. recurvisepala

. schunkevigoi

G. scytophylla

. stipitata

G.spT

G.spd
&. polyantha

G.inuncta W
G. jefensis W
G.sp
G.spl

G, alutacea
G. dolichopoda 2 W
G. tonduzii Wl

&. dolichopoda 1 W
G.rigidipes W

@. of lasiocalyx

. hilarlana

G. panvifolia

G. dugenil

G. polycarpa

. schlechtendaliana
. pohliana

G. villosissima

G. sellowiana

G. sordida var ovalis
G. australis

G. reflexa

. oligocarpa
Goaph

G. puncliculata

. aberans W

G. modesta

G. macropus

G. sessilicarpa 1 W
G. sessilcarpa 2 W
G. dumatorum W
. trichoclonia

G. paraensis

G. schomburgkiang
G, sessils

. farmuginea

G. pOgoNOpUS

G. of candolleana

G. discolor
G, alra

. ouregou
G. mexiae
G. pubans
G. by

G. latisepala W

G. venezuelana
G "

. notabilis

G. brevicuspis
G.sp5

G. amplifolia W
G. diespyroides W
G. latifolia

. maypurensis
G. glabrescans
G. scandens
. subsessilis
G. rupestris

G,

G.sp3

G.spd

G. multivenia
G.inundata

G. guianensis
G. of meliodora
G. megalophylla

Predominantly
Amazonian
Clade

Pradominantly
Central American
Clade

South Brazilian
Clade

Long Branch Clade

Amazonian
grade

South American Clade

(SAC)

heteratricha
rotundata

. caribaea
verrucUlosa

. blainii 1

. biainii 2
allanii 2

. talamancana

. oliviformis

. allenii 1

. chiriquiensis

. pudica

. rosirata

. alata

. pacifica 1

. alta

. pitieri

. elegantissima

. pacifica 2

L 5p 2

. aeruginosa
. anomala
Annona muricata

COQOORACRORAROOROOOODD OO

Figura 1. Filogenia fechada con las relaciones filogenéticas conocidas de las especies de
Guatteria con base en cuatro marcadores (matK, trnLF, rbcL y psbA-trnH) de ADN de cloroplasto,
las letras (A-D) muestras los tiempos de divergencia mas relevantes, la flecha el momento

propuesto como rapida diversificacion, con areas geograficas asociadas (imagen tomada de

Erkens et al., 2007a).
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Antecedentes

El género Guatteria (Annonaceae)

Guatteria es un género endémico de Ameérica tropical y estda compuesto por 185
especies de arboles, arbustos y lianas (Maas et al., 2015). Las especies de
Guatteria se distribuyen princiespalmente en ecosistemas de climas calidos y de
baja altitud, en bosques tropicales no inundados como son el bosque tropical
perennifolio o el bosque tropical caducifolio, algunas especies en bosques que se
inundan periddicamente como en las zonas de humedales, otras pocas en climas
secos como sabanas y solo algunas especies se encuentran a mayor altitud, en
bosques de premontanos o de montafa (Erkens et al., 2007a; Maas et al., 2015).
Mas de la mitad de las especies de Guatteria (151) estan restringidas a
Sudamérica, 32 a Centroamérica, dos al Caribe y una a México (Maas et al., 2015,
Fig. 2). Las especies de Guatteria se distinguen de las especies de otros géneros,
por poseer peciolos articulados por encima de la base (articulaciéon supra-basal),
inflorescencias principalmente axilares, flores bisexuales, trimeras y compuestas
por carpelos libres, y por sus monocarpos estipitados de una semilla (Erkens &
Maas, 2008; Chatrou et al., 2012) (Fig. 3). Dichas caracteristicas morfolégicas son
bastante conservadas entre especies (Maas et al., 2015). Asi, el reconocimiento
de especies en Guatteria se basa principalmente en la combinacién de caracteres
vegetativos y de la semilla, como son la variacidon en la pubescencia de las hojas,
en el patrén de venacion, en el tamafio y forma de la [amina o en la ornamentacion
de la semilla (Maas et al., 2015; Fig. 3).
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Figura 2. Distribucién geogréfica de la mayoria de las especies del género Guatteria
(Annonaceae) a partir de 6 850 registros de herbario georreferenciados. Imagen tomada de Maas
et al., (2015).



Figura 3. Variacién morfoldgica en Guatteria (Annonaceae). Fotografias de las plantas por

Carmen Galdames y Reinaldo Aguilar. Fotografias de las semillas tomadas de Maas et al., (2015).

Historia evolutiva de las especies de Guatteria

La escasa variacion morfolégica y la enorme riqueza de especies presente en
Guatteria pueden estar relacionadas a su reciente y compleja historia evolutiva
(Maas et al., 2015). Se ha estimado que el ancestro mas cercano del género
Guatteria migré de Africa a Norteamérica pasando por Europa hace 49.2-51.3 Ma
(Erkens, Maas & Couvreur, 2009b) (Fig. 4), cuando las condiciones climaticas
durante el Eoceno, eran favorables para los linajes tropicales (Richardson et al.,
2004). Se ha propuesto, que este linaje se dispersé posteriormente a
Centroamérica y después a Sudamérica en algun punto durante el Mioceno (entre
18 a 11 Ma), antes de que las condiciones climaticas fueran hostiles para linajes
mega-termales (Annonaceae, Doyle & Le Thomas, 2007; Lauraceae, Chanderbali
et al., 2001; Melastomataceae, Renner et al., 2001; Malpighiaceae, Davis et al.,
2002; Burseraceae, Weeks et al., 2005; Meliaceae, Muellner et al., 2006;
Guatteria, Erkens et al., 2009). Esta hipotesis sugiere que la mayoria de los
eventos de especiacion en Guatteria y que dieron origen a la mayoria de sus

especies ocurrieron en ultimos 10 millones de anos, tiempo relativamente corto



para acumular grandes cambios genéticos y morfolégicos entre sus especies
(Richardson et al., 2001).

(@) Eocene

Figura 4. Mapa continental del Eoceno con la hipétesis propuesta por Erkens, Maas & Couvreur,
(2009) para explicar la distribucion geografica actual de las especies de Guatteria (Annonaceae).
La flecha muestra la ruta de dispersion que habria seguido el ancestro de Guatteria, pasado de
Africa a Europa y Norteamérica a través de un puente de tierra y pasando por Centroamérica

colonizo Sudamérica.

Algunas especies de Guatteria con distribucion en Mesoamérica son mas
faciles de distinguir morfolégicamente en comparacién con las especies en
Sudamérica (Maas et al., 2015). Esto podria suponer que las especies en
Mesoameérica son linajes mas antiguos que divergieron y radiaron desde hace
mucho mas tiempo en la regiobn mesoamericana, como propuesto por Erkens,
Maas & Couvreur (2009b). De esta manera, en tiempos mas recientes, algun
miembro del linaje centroamericano migré a Sudamérica (los Andes y el
Amazonas) dando lugar a la mayor radiacién del género. El menor nivel de
diferenciacién morfologica entre especies en Sudamérica (mayor similitud
morfoldgica entre especies) soporta la hipétesis de un solo evento de colonizacién
seguido de numerosos eventos de especiacion reciente (Erkens, Maas &
Couvreur, 2009b). Por otro parte, se ha llegado a considerar un posible origen

Sudamericano de Guatteria con una posterior colonizacion de Centroamérica y
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México, donde el género es notablemente menos diverso (Gentry, 1982). Ambas

hipétesis no han sido evaluadas formalmente.

Una menor variacion morfologica en las especies presentes en Sudamérica
podria estar asociada a una mayor diferenciacion en las preferencias climaticas de
las especies, sugiriendo que el clima ha jugado un papel muy importante en la
evolucion del género (Richardson et al., 2001; Pennington et al., 2004; Maas et al.,
2015; Souza et al., 2018). No obstante, se ha propuesto que los bosques de
tierras bajas en el Neotrépico han permanecido estables durante largos periodos
de tiempo y con cambios menores en su distribucién y extensidén geografica
(Ashton, 1969; Richards, 1969). Ambas hipdtesis suponen diferentes procesos
evolutivos en Guatteria. Por ejemplo, en la primera se esperaria que el género
fuera de origen reciente con una rapida acumulacion de especies durante periodos
de cambio climatico (Mioceno al presente). En la segunda, se espera que

Guatteria sea un linaje antiguo con una acumulacion de especies progresiva.

Historia taxondmica del género Guatteria

Guatteria tiene una historia taxonémica larga y compleja (ampliamente comentada
en Maas et al., 2015). No obstante, la mayoria de los cambios taxonémicos en
Guatteria han ocurrido recientemente. Maas et al., (2015) redujeron el niumero de
especies de 307 a 107 y presentan sus descripciones morfoldgicas; en anos mas
recientes, nuevas especies han sido descritas: G. aliciae, G. attenuata, G.
kamakusensis, G. pseudoferruginea, G. pseudorotundata, G. rubiginosa, G.
turrialbana; G. esperanzae (Maas et al., 2019; Couvreur et al., 2022). Los géneros
Guatteriella R.E.Fr., Guatteriopsis R.E.Fr. y Heteropetalum Benth (Fig. 5) son
considerados ahora sinénimos del género Guatteria, con base en la hipétesis
filogenética propuesta por Erkens et al., (2007a), en donde los tres géneros se
anidan dentro del clado compuesto por especies de Guatteria (Fig. 1). No
obstante, dicha filogenia no tuvo resolucién, con pocos representantes de

Guatteria (40% de todas las especies) y con valores de soporte en general, bajos
(Fig. 1).
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Figura 5. Fotografias de las ramas reproductivas de Guatteriopsios blepharophylla y

Heteropetalum spruceanum, en ese orden. Imagenes tomadas de Erkens et al., (2007a).

Alo largo de la historia taxondmica de Guatteria, se han descrito mas de 22
secciones morfoldgicas, pero ninguna es actualmente aceptada (Fries, 1959;
Maas et al., 2015). A niveles mas especificos, se ha observado que las relaciones
filogenéticas de individuos de G. amplifolia, G. hirsuta 'y G. punctata no forman
grupos monofiléticos, lo que se ha atribuido a malas identificaciones y a la
existencia de complejos de especies en Guatteria (Maas et al., 2015). No
obstante, la falta de monofilia podria también atribuirse a la pobre resolucion
filogenética que ofrecen los marcadores de cloroplasto a niveles especificos en
Annonaceae (Chatrou et al., 2012; Couvreur et al., 2011; Doyle & Thomas, 1996;
Erkens et al., 2009, 2007a, 2007b; Richardson et al., 2004).

Las filogenias en la familia Annonaceae

Annonaceae es una de las familias mas diversa entre las Magnoliales (Chatrou et
al., 2012; Guo et al., 2017). La mayoria de las hipétesis filogenéticas propuestas
hasta ahora se han basado en caracteres morfolégicos macroscépicos como la
morfologia floral (Setten, Koek-Noorman & Schipper, 1992; van Heusden, 1992),
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polen (Walker, 1971) y en los ultimos afos, en secuencias de ADN de cloroplasto
(Chatrou et al., 2012, Fig. 6). En la mayoria de los casos el nivel de resolucion
filogenética ha sido muy pobre (Chatrou et al., 2012; Couvreur et al., 2011). No
obstante, las filogenias basadas en secuencias de ADN de cloroplasto, han
contribuido a entender en gran parte la historia evolutiva de Annonaceae (Chatrou
et al., 2012). De esta manera se ha propuesto que Annonaceae esta conformada
por cuatro subfamilias y 15 tribus monofiléticas (Chatrou et al., 2012; Fig. 6). La
filogenia de Annonaceae basada en ADN de cloroplasto sento las bases para la
taxonomia moderna de la familia (Guo et al., 2017). Antes de eso, los clados en
Annonaceae eran nombrados por las diferencias en sus tasas de sustitucién, por
ejemplo, el clado de las ramas cortas (subfamilia Malmeoideae) y el clado de las

ramas largas (subfamilia Annonoideae; Guo et al., 2017; Pirie et al., 2007, Fig. 6).

A pesar de los progresos en la taxonomia de Annonaceae basada en las
filogenias de ADN de cloroplasto, los problemas comunmente asociados a los
marcadores de cloroplasto, como la poca resolucién a niveles por debajo de
género, proponen nuevos retos para la taxonomia y para el entendimiento de la
historia evolutiva de la familia (Erkens, Maas & Couvreur, 2009b; Chatrou et al.,
2012).
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Figura 6. Relaciones filogenéticas entre especies de Annonaceae, se muestran los principales

clados dentro de la familia. Imagen tomada de Pirie & Doyle (2012).

Caracteres nucleares masivos en linajes diversos de Annonaceae

El desarrollo de nuevos métodos como la secuenciacion de nueva generacion han
beneficiado a los estudios filogenéticos con una mayor cantidad de caracteres y
con una mayor resolucion filogenética (Chase & Cox, 1998; Zellmer et al., 2012,
Stull et al., 2013; Zeng et al., 2014; Faye et al., 2016; Kadlec et al., 2017; Johnson
et al., 2019). Ahora, uno de los mayores retos en sistematica es incrementar la
cantidad de especies muestreadas para una mejor estimacion de la historia

evolutiva de los linajes de plantas (Heath, Hedtke & Hillis, 2008). Ademas, al
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trabajar con ADN fragmentado (Buddenhagen et al., 2016; Hart et al., 2016) se
pueden seleccionar gran cantidad de secuencias unicas para distintos niveles
taxondmicos (Compositae; cichlid fish; y Apocynaceae; llves & Lopez-Fernandez,
2014; Mandel et al., 2014; Weitemier et al., 2014), excluir las secuencias cortas,
duplicadas o de alta variabilidad (Kadlec et al., 2017). Con base en lo anterior, se
puede disponer de una mayor cantidad de datos genémicos especificos para un
mayor entendimiento de las relaciones filogenéticas entre las especies (Guo et al.,
2017).

Para el caso particular de la familia Annonaceae Couvreur et al., (2019),
disefiaron un kit que captura 469 exones nucleares que en conjunto alcanzan una
longitud de hasta 364,653 pares bases. Con esta matriz reconstruyeron las
relaciones filogenéticas de varias especies y géneros en Annonaceae, resultando
en una hipaétesis filogenética resuelta y bien soportada a diferentes niveles
taxondémicos. El estudio de Couvreur et al., (2019) ofrece un marco metodoldgico
sélido ya empleado en otros grupos de Annonaceae como Piptostigmateae y
Annickieae(Breé et al., 2020) para estudiar las relaciones filogenéticas dentro de
géneros ricos en especies y de origen reciente (Brée et al., 2020; Erkens et al.,

2007a). Con base en lo anterior, este enfoque fue utilizado en mi proyecto de tesis.

15



Metodologia

Muestro taxonémico

Se obtuvieron muestras de tejido vegetal de herbario, en su mayoria ejemplares
tipo, para extraccién de ADN de 175 especies de Guatteria (94% de las 185
especies reconocidas), que cubren toda el area de distribucién del género, desde
México hasta Sudamérica (Maas et al., 2015; Cuadro SUPLEMENTARIO 1). Se
utilizaron once especies como grupo externo y como representantes de todas las
tribus de la familia Annonaceae (Annona purpurea, Cremastosperma pendulum,
Cymbopetalum aequale, Desmopsis microcarpa, Desmopsis nigrescens, Duguetia
odorata, Mosannona pacifica, Unonopsis peruviana, Uvaria lobbiana, Xilopia
globosa, Xylopia longipetala). Adicionalmente, se incluyeron dos especies de
Anaxagorea (A. panamensis, A. phaeocarpa), por ser el grupo hermano de todas
las especies y géneros de Annonaceae (Chatrou et al., 2012). Diez especies de
Guatteria no se incluyeron en los analisis (Sudamérica seis especies: G.
auyantepuiensis, G. insculpta, G. kamakusensis, G. odorata, G. scalarinervia, G.
verruculosa; Centroamérica cuatro especies: G. aliciae, G. pseudorotundata, G.
tenera, G. turrialbana; Cuadro SUPLEMENTARIO 1) por falta de material vegetal
disponible para la extraccion de ADN, debido a que son especies conocidas

unicamente del material tipo y/o que no se encontraron en campo.

Muestreo de marcadores nucleares y trabajo bionformatico

Se hicieron extracciones ADN de material vegetal (hojas) de las 175 especies
muestreadas siguiendo el protocolo MATAB y cloroformo de Mariac et al. (2014) y
Scarcelli et al. (2006; Fig.7). Se utilizé el Annonaceae bait kit (Couvreur et al.,
2019) para la secuenciacion de ADN. Este kit captura un total potencial de 469
exones de Annonaceae con una longitud promedio de 500 pares de bases (Fig. 7).
Para ello, se elaboraron librerias para ilumina (lllumina HiSeq v.3 platform pair)

siguiendo el protocolo de Rohland & Reich (2012) que consiste brevemente en

16



usar cebadores tipo cédigo de barras (6-pb) e ilumina indexes que garanticen la
amplificacion de varios genes en la misma reaccién (multiplexing). Pasos
adicionales en la preparacién de las librerias son ampliamente detallados en
Couvreur et al., (2019). Las librerias se enviaron para su secuenciacién al CIRAD
(Centre de Coopération Internationale en Recherche Agronomique pour le
Développement) en Francia, a una concentracion de 18 pmol (Fig. 7). Solo para 16
especies de Guatteria no se obtuvieron buenos resultados en el proceso de
secuenciacion (16 de Sudamérica: G. bernardii, G. chrysophylla, G. cuatrecasasii,
G. denudata, G. elata, G. eriopoda, G. foliosa, G. monticola, G. oblonga, G.
rufotomentosa, G. villosissima, G. alba, G. antioquensis, G. campestris, G. sp.1, G.
sp.2, dos de Centroamérica: G. dotana, G. rubiginosa), las cuales se eliminaron de
la base y se conservé un total de 157 especies de Guatteria, el 84% de su riqueza
de especies del género. Debido a un aumento en los valores de boostrap general
y cambios en las relaciones filogenéticas, se conservo la hipotesis filogenética sin

ramas largas fue conservada para las interpretaciones posteriores (Fig. 11).
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Figura 7. Procedimiento metodolégico para la obtencion de la hipdtesis filogenética basada en
cientos de marcadores nucleares. (1) colecta de muestras, (2) extraccion de material genético, (3)
construccion de librerias genémicas, (4) secuenciacion de marcadores nucleares, (5) depuracion y

limpieza de secuencias, (6) matriz gendmica y alineamiento, (7) analisis filogenéticos.
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Los reads obtenidos para los 469 exones fueron depurados y ensamblados
siguiendo a Couvreur et al., (2019; Cuadro SUPLEMENTARIO 2). Una vez que los
reads se separaron, cortaron, ordenaron y emparejaron, se eliminaron los
cebadores y se verificé la identidad de cada gen (ver Couvreur et al., 2019) para
mas detalle). Se utilizé HybPiper v. 1.2 para mapear los reads sobre los genes
correspondientes, en donde los reads asignados exitosamente a cada gen fueron
ensamblados en contigs usando SPAdes (Bankevich et al., 2012, Fig. 7).
Posteriormente, se alinearon los contigs respecto a la secuencia de cada exdn de
Annonaceae, usando el programa Exonerate (Slater & Birney, 2005). Los contigs
que mostraron cierto nivel de sobrelape se combinaron en supercontigs de
acuerdo a Johnson et al., (2016). Después, se llevd a cabo nuevamente el
alineamiento de contigs y supercontigs para garantizar la identificacion de intrones
y regiones intergénicas. Finalmente, contigs y supercontigs fueron alineados con
MAFFT (v. 7.305; Katoh & Standley, 2013) en donde las regiones mal alineadas se
limpiaron usando Gblocks v. 0.91b, permitiendo gaps (Castresana, 2000). Con lo
anterior se obtuvo una primera base de datos gendémica (Fig. 7).

El programa HybPiper marca como potenciales paralogos a los multiples
contigs que se asignan bien a una sola secuencia de referencia. Con base en la
cobertura e identidad respecto a la secuencia de referencia, el programa asigna a
un contig como principal y sefala a los otros como paralogos. Con base en eso, se
hicieron analisis filogenéticos en RAXML v. 8.2.9 usando cada grupo de
potenciales paralogos como terminales (arbol de genes). Si el grupo identificado
formaba un clado, se retuvo el contig identificado como principal en HybPiper para
los analisis posteriores. En caso contrario, cuando los potenciales paralogos no
formaban un clado, se tomaba la decisidn de eliminar la posicién completa y se
eliminaba el locus de los analisis posteriores. Después de llevar a cabo lo anterior
la base de datos genémica de Guatteria retuvo 356 exones.

Para minimizar el efecto de los datos faltantes sobre los analisis
filogenéticos se seleccionaron los 356 exones e intrones con el 75% de cobertura
en el 75% de los individuos de Guatteria (matriz 75/75; Sayyari, Whitfield &
Mirarab, 2017), conservando solo algunos genes compartidos entre el grupo
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externo y las especies de Guatteria (Couvreur et al., 2019). De esta manera la
base de datos gendmica retuvo un numero final de 294 exones, con los que se
llevaron a cabo los analisis filogenéticos aqui presentados. Con respecto al
muestreo de especies de Guatteria, se llevd a cabo un primer analisis filogenético
en RAXML v. 8.2.9 y se eliminaron especies con ramas largas (Cuadro
SUPLEMENTARIO 1). Posteriormente, se evaluo el efecto de las especies con
ramas largas sobre la posicion filogenética de las especies restantes, se
compararon arboles generados con bases de datos que incluian o no las especies
consideradas con ramas largas (Fig. 8) y con mal muestreo gendémico (Fig. 9),
algunas muestras pudieron sustituirse. También se calculé el porcentaje de
recuperacion de los distintos exones para cada una de las especies y se grafico
como heatmap usando los paquetes “phytools” y “ggplot” R v. 4.2.2 (Team, R. C.
2013; Cuadro SUPLEMENTARIO 3).

co-phylogenetic plot

Figura 8. Comparacion entre arboles filogenéticos de Guatteria con y sin ramas largas. A la
derecha el arbol con ramas largas y a la izquierda arbol filogenético sin ramas largas. La posicion

de cada especie de cada arbol es sefialada con lineas azules.
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Figura 9. Mapa de calidad de exones ordenado filogénicamente. Los colores mas cercanos al
amarillo muestran una alta calidad en el porcentaje de recuperacién de cada uno de los
supercontigs por especie. Los verdes una recuperacion moderada y los azules pobremente

recuperados.

Inferencia filogenética

Para la inferencia de las relaciones filogenéticas entre las 157 especies de
Guatteria, se llevaron a cabo analisis de maxima verosimilitud sobre la matriz de
294 exones, a través de un enfoque concatenado usando el programa RAXML v.
8.2.9. El modelo de sustitucion nucleotidica GTRGAMMA fue implementado para
cada particion (Brown, Walker & Smith, 2017) y los valores de soporte fueron
evaluados con un analisis de bootstrap rapido en RAXML v. 8.2.9 (Stamatakis,
Hoover & Rougemont, 2008; Stamatakis, 2014), con la opcién “-f a” para la
busqueda del mejor arbol con la mejor verosimilitud en una corrida, “-x 12345”
para usar el rapid bootstrapping algorithm, “-p 12345” para un random seed como
default, “-T 12” para 12 cadenas simultaneas, “#100” para 100 corridas

alternativas, ““m GTRGAMMA” para considerar un modelo de sustitucion de

20



nucleotidos complejo, “-O” con Magnolia sp. como grupo externo, “- q” para el
archivo con los distintos modelos de sustitucion de nucleétidos para cada
particion, “-s” para especificar el nombre del archivo del alineamiento, “-n” para el
archivo output, tomo tres semanas este analisis.

Para conocer relaciones evolutivas alternativas a través de las hipétesis
evolutivas de cada uno de los genes se realizé un analisis coalescente con Astral
ASTRAL-IIl v. 5.5.11, se generaron arboles de genes con RAXML con las mismas
opciones mencionadas “f a -x 12345 -p 12345 -T 2 -# 100 -m GTRGAMMA -0 -s
$f -n $f"". Se realizé un analisis ASTRAL usando los arboles de genes
correspondientes a cada loci y los parametros “-q” para calcular el largo de ramas
y valores de soporte y que tanto a partir de un cuarteto los arboles de genes estan
en el arbol de especies, “-t 17 para anotar el querter support para saber cuantos

“ o,

cuartetos de los arboles de genes apoyan una rama, “-i” para archivo de entrada,
“-0” archivo de salida, para tener los valores de soporte como en Couvreur et al.
(2019).

Para valorar la congruencia de las relaciones filogenéticas encontradas con
RAXML, se realizé un segundo andlisis con otro enfoque con ML, que requiera
menor poder computacional. Se realizdé un analisis filogenético con Iqtree2 a partir
del alineamiento con los genes resultantes de la matriz 75_75 con los parametros
“-s” para indicar el alineamiento, “-p” que indica las distintas particiones, “--prefix
concat” para indicar output, “-B 1000” para 1000 réplicas, las cadenas no

convergieron, tomo una semana este analisis.

Estimacion de tiempos de divergencia

La estimacion de los tiempos de divergencia se llevo a cabo usando un método de
fechamiento rapido conocido como Relative rate framework (RRF), el cual esta
implementado en RelTime (Mello et al., 2016) y disponible para su ejecucién en
MEGA v. 11.0.13 (Molecular Evolution Genetics Analysis). RelTime ha demostrado
ser el método de fechamiento rapido mas eficiente (Costa, Schrago & Mello, 2022)
con un desempenio similar a los métodos Bayesianos tradicionalmente utilizados

(Mello et al., 2017; Costa, Schrago & Mello, 2022). Una de las mayores ventajas
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de RelTime es el ahorro de tiempo computacional durante el fec*hamiento de
filogenias derivadas de muestreos gendmicos amplios y con resultados confiables
y reproducibles (Costa, Schrago & Mello, 2022). Con base en lo anterior, con el
programa MEGA v. 11.0.13 se utilizé RelTime con la opcién RelTime-branch
lengths para fechar el arbol resultante del analisis filogenético (RAxXML). Como
calibracion secundaria se considerd un prior del nodo corona de Annonaceae se
restringié a una edad entre 100 Ma y 126 Ma que incluye la edad del fésil
Endressinia brasiliana (112 Ma) un ancestro comun del clado de las Magnollidae
(Mohr et al., 2004), utilizado ampliamente en el fechamiento de Annonaceae
(Doyle & Endress, 2010; Massoni et al., 2015), utilizando una distribucion log
normal (offset = 100, mean =1.9, Log (Stdev) =0.7), para considerar que la edad
pueda ser mas antigua, ya que el surgimiento de las angiospermas es mas
antigua, y se considera la edad de los granos de polen mas antiguos de 136.4—
130 Ma (Friis, Pedersen & Crane, 2010), esto para entender la incertidumbre
asociada a la falta de evidencia fésil en Annonaceae como en Li, et al. (2017).

Se genero un histograma con los valores de los nodos de los distintos
clados en R v. 4.2.2 (Team, R. C. 2013) usando los paquetes “phytools” y “ape”
(Revell, 2012; Paradis, & Schliep, 2019). Se utilizaron las funciones: getMRCA
para obtener la edad del ancestro comun mas cercano en cada nodo, extract.clade
para conservar los nodos de los grandes grupos (Clado B y Clado C),

branching.times obtener las edades de un arbol ultramétrico.

Distribucion geografica e historia biogeografica de las especies de Guatteria
Se construy6 una base de datos geografica con los registros de presencia de
todas las especies de Guatteria disponibles en la Global Biodiversity Informarion
Facility (GBIF, www.gbif.org). Los registros fueron depurados para evitar datos
duplicados y mal georreferenciados. Para definir el area de distribucion de cada
especie, se usé como base lo propuesto en Maas et al. 2015 que esta basado en
el analisis de ejemplares de herbario. De esta manera, se definieron siete areas
geograficas (Fig. 12) con base en Morrone et al. (2022) y Rzedowski 1991: A
(Mega México): México, Guatemala, Honduras, El Salvador, Belice. B
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(Puntarenas-Darién): Nicaragua, Costa rica, Panama, y Colombia (EI Choco). C
(Caribe): Islas del caribe. D (Los Andes): Colombia (sin considerar el Choco),
Ecuador. E (Dominio pacifico): Venezuela, Guyana, Surinam y Guyana Francesa.
F (Amazonas del oeste): Peru, oeste de Brasil, Bolivia. G (Amazonas del este):
este de Brasil.

Se mapeo la distribucién geografica de las 157 especies a lo largo de la
filogenia usando el codigo antes mencionado (Figs. 12—14) y se construyeron
mapas que muestran la distribucion de las especies de Guatteria con base en los

registros obtenidos en GBIF y separados segun sus relaciones filogenéticas.

Historia Biogeografica de Guatteria

Para la reconstruccién de areas ancestrales se usé RASP v. 4.0 (Yu et al., 2015)
en donde se llevo a cabo un analisis comparativo en BioGeoBEARS (Matzke,
2013, 2014), con el objetivo de determinar el modelo de reconstruccion de los tres
implementados es Rasp (DEC, DIVALIKE y BAYAREALIKE) se ajusta mejor a la
base de datos geogréfica y al arbol fechado en RelTime. No se seleccionaron los
modelos J como sugieren (Ree & Sanmartin, 2018). Se consideraron las siete
areas geograficas previamente definidas: region A (Mega México, Rzedowski J.
1991), regién B (Puntarenas-Darién), regién C (Caribe), region D (Los Andes),
region E (Dominio pacifico), region F (Amazonas del oeste) y region G (Amazonas
del este). Para ello, se llevo a cabo un modeltest usando la funcion
BioGeoBEARS, la cual proporciona valores de AlCc a cada modelo, tomando el
valor mas alto como regla de decisién para escoger el “mejor” y asi aplicarlo en la
reconstruccion de areas ancestrales. De esta manera, y como parte de los
resultados del modeltest, las inferencias de la historia biogeografica de las
especies de Guatteria estan basadas en el modelo dispersal-extinction—
cladogénesis (DEC; Ree & Smith 2008).

Mapeo de caracteres morfolégicos
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Se generd una base de datos morfoldgicos para las 157 especies de Guatteria
incluidas en la filogenia a partir del trabajo de (Maas et al., 2015), para algunas
especies no se pudieron incluir todos los caracteres por falta de informacion. Se
consideraron siete caracteres, caracteres vegetativos o de semilla que varian
entre especies y se utilizan para su diagnéstico (Maas et al., 2015): posicion de la
inflorescencia (terminal, axilar), largo pedicelo floral (Largo= a partir de 20 mm;
Corto= menor de 20 mm), tamafio de las hojas (Largo= a partir de 20 cm; Corto=
menor a 20 cm), vena media (prominente [raised]; plana o impresa), largo de los
monocarpos (Largo= a partir de 16 cm; Corto= menor a 16 cm), largo del stipe
(Largo= a partir de 10 cm; Corto= menor a 10 cm), ornamentacién de la semilla
(lisa, ranurada, rugosa o estriada).

Se realizdé un mapeo de caracteres a lo largo de la filogenia de Guatteria
obtenida en el RAXML en R v. 4.2.2 (Team, R. C. 2013) usando los paquetes
“‘phytools” y “ape” (Revell, 2012; Paradis, & Schliep, 2019). Se utilizaron las
funciones: drop.tip para quitar las especies de las que no se tenia informacion
morfoldgica disponible en Maas et al. (2015) y los grupos externos, ape::root para
enraizar los arboles con G. grandiflora, multi2di para resolver politomias, plotTree
para mapear los caracteres ancestrales en la filogenia, rerootingMethod con el
modelo “ER” para tazas iguales, mediante el método de reconstruccion de estados
ancestrales marginales mediante reenraizamiento (Yang et al., 1995).
Posteriormente, se describieron los patrones generales encontrados en los tres
clados A, B, y C (ver resultados).

También se generd una base de datos con las preferencias de habitat para
cada especie. En especifico, se usé la informacion de tipo de vegetacion en donde
mas ocurre cada especie y se codificod de la siguiente manera: Bosques secos de
tierras bajas (sabanas, bosque seco, 0-1500m), Bosques humedos de tierras
bajas (0-1500m), Bosques humedos de montafia (1501-3000m).
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Resultados

Relaciones filogenéticas de las especies del género Guatteria

La base de datos final (75/75) recuper6 294 exones, mientras que la longitud total
sitios fue de 340,422 pb. Las especies presentaron una media de 287,081pb, es
decir, 90.5% de la cobertura de exones seleccionados, superada por 118 especies.
Cinco especies tuvieron menos del 75% hasta el 60% de la longitud total utilizada
en el alineamiento (G. anteridifera, G. blepharophylla, G. guianensis, G. latifolia, G.
rubiginosa) con una longitud maxima mayor a 94% presente en tres especies (G.
attenuata, G. esperanzae, G. flabellata; Cuadro SUPLEMENTARIO 4). Con una
media de longitud de supercontig de 606 pb, con el supercontig mas pequefo de

242 pb y el mas grande de 6072 pb y una desviacion estandar de 776 (Fig. 10).
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Figura 10. Densidad de longitud de supercontigs. Grafica que muestra la longitud en pares de
bases en cada uno de los 294 exones recuperados para las especies de Guatteria. La longitud

promedio es de 606 pb.

En la Figura 11 se muestra en términos generales, la posicién filogenética
de las 157 especies muestreadas de Guatteria. La hipotesis basada en genes
nucleares muestra que el género Guatteria es monofilético y que esta compuesto
por tres clados principales (A-C, Fig. 11). Los tres principales linajes (A, By C)
muestran valores de soporte altos, BS= 100 a 95 y valores de soporte de
probabilidades posteriores, PP= 0.9-1; Figura SUPLEMENTARIA 1). Las
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relaciones filogenéticas al interior de cada uno de ellos estan resueltas, pero con
valores de soporte de bajos a altos (BS= 0-95; PP= 0.2-0.9; Fig. 13y 14).

El clado A, consiste unicamente en Guatteria grandiflora, que es la especie
hermana del resto de las especies de Guatteria (BS= = 95; PP= 1; Fig. 11),
continua siendo reconocido como subgénero Anomalantha (Fries, 1955). El clado
B esta compuesto por dos secciones una de dos especies (G. blainiiy G.
heteropetala) reconocida como Heteropetalum (Fries, 1959; Fig. 13) y otra con 29
especies distribuidas principalmente en la zona de los Andes y Centroamérica
reconocida como Chasmantha (Fries, 1959); dentro de esta seccion se propone
una subseccion restringida al sur de Centroamérica (desde Nicaragua y hasta la
region del Chocd, en Colombia) con 17 especies que se nombrara como
Pachycarpa (Fig. 13). La Figura 14 muestra las relaciones filogenéticas de las
especies ubicadas en el clado C que se considera una nueva seccion
Blepharophylla; con la mayoria de las especies ubicadas en este clado se
distribuyen en Sudamérica (106 especies) y otras pocas como G. caribaea, se
distribuyen exclusivamente en el Caribe. Dentro de esta seccién hay un clado
particular que sera nombrada como subseccién Scytophylla, cuenta con 84
especies y del clado C es la parte que presenta las especies fuera de Sudamérica
como G. rotundata, G. aeruginosa, G. darienensis, G. dolichopoda, G. jefensis,
Guatteria lucens, G. sessilicarpa, G. tomentosa y G. ucayalina en el Sur de
Centroamérica (desde Nicaragua y hasta la region del Chocd, en Colombia) y G.
aeruginosa, G. dolichopoda, G. galeottiana, G. grandiflora, G. tomentosa en Mega-
México (de México hasta Honduras; Fig. 14).

Los resultados obtenidos con Astral (Fig. SUPLEMENTARIA 1) concuerdan
con los obtenidos por ML, muestra grandes grupos y las secciones definidas se
mantienen, la mayoria de las relaciones filogenéticas entre especies hermanas se
mantienen, con excepciones de algunas especies como G. chasmantha, G.
zamorae (clado B), en el clado C se observan algunas polimtomias pero con tres
clados principales, uno con las especies de Scytophylla y otros dos en el resto
del clado C (CRA), y hay cambios en solo algunas especies como G. hispida, G.

jefensis, G. discolor, G. pichinchae.
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La hipotesis evolutiva obtenida con Iqtree2 (Fig. SUPLEMENTARIA 2)
muestran una topologia similar, las distintas secciones propuestas se mantienen,
pero hay una mayor diferencia con las relaciones evolutivas en los distintos grupos
que se forman comparado con las otras dos filogenias anteriores, en especial en la
parte de los clados relacionados al Amazonas (CRA). Se aprecian cambios en
general de las relaciones filogenéticas de la sub seccion Pachycarpay
Scytophylla, conforme avanzaron las réplicas se fueron pareciendo mas las

relaciones filogenéticas obtenidas con RAxXML.
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Distribucion geografica de Guatteria(subclado A)
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Figura 12. Distribucion geografica del clado A. La distribucion de Guatteria grandiflora, unico
miembro del clado A, esta marcada en rojo.
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Estimacion de los tiempos de divergencia en Guatteria
La estimacion de los tiempos de divergencia muestra que el nodo troncal de
Guatteria divergio del resto de las Annonaceae en el Paleoceno hace
aproximadamente 61.72 Ma (Fig. 15; 95% highest posterior densities o HPD.:
71.22-53.48 Ma). El nodo corona de Guatteria diversificoO hace aproximadamente
17.22 Ma (Fig. 15; 95%HPD: 13.71-21.63 Ma), en el Mioceno temprano-Mioceno
medio. El clado B y el clado C divergieron hace aproximadamente 15.6 Ma (Fig.
15, 95% HPD: 19.9 a 12.23 Ma) entre el Mioceno-temprano Mioceno-medio. Los
eventos de especiacion que dieron origen a la mayoria de especies en Guatteria
ocurrieron entre 10—4 Ma (Fig. 18) desde el Mioceno tardio y hasta el Plioceno.
Con base en lo anterior, los resultados muestran que Guatteria es un linaje de
diversificacion reciente.
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Figura 18. Histograma con la frecuencia con los tiempos de divergencia en millones de afios del
CladoByC.
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Estructura geografica de Guatteria

El area de distribucién del clado A esta restringida a la parte norte de Mega-México
(Fig. 12). El clado B se distribuye principalmente en dos areas en Puntarenas-
Darién (Pachycarpa) y los Andes (CRLA), con algunas especies en Dominio
Pacifico (Fig. 13). En el clado C (CRA) la mayoria de las especies y linajes estan
distribuidas en tres regiones el Dominio Pacifico, Amazonas del oeste y Amazonas
del este, y solo algunas especies han logrado colonizar otras regiones cercanas.
Las especies del clado C (Scytophylla) se distribuye en su mayoria en el Dominio
Pacifico, con pequefos clados en Puntarenas-Darién, los Andes, Amazonas del

Oeste, Amazonas del Oeste (Fig. 14).

Historia biogeografica de Guatteria

De acuerdo al analisis de BioGeoBEARS el modelo biogeografico mas adecuado
(el valor mas alto de AlCc wt, 0.99; Cuadro SUPLEMENTARIO 4) es el DEC
implementado en RASP (Fig. suplementaria 5). La reconstruccién de areas
ancestrales que a lo largo de la historia evolutiva de Guatteria sucedieron 30
eventos de vicarianza, 68 eventos de dispersion y dos eventos de extincidon
(Cuadro 1). El origen de los tres clados principales de Guatteria (A-C) esta
relacionado a eventos de vicarianza durante el Mioceno temprano y Mioceno
medio. Los eventos de dispersién en su mayoria fueron recientes. Un evento de
extincion durante el Mioceno tardio, en un pequefo clado de tres especies con
distribuciones disyuntas (G. caribaea, G. rotundata y G. argentea) y un segundo
evento con un clado con distribucion disyunta entre la region de Amazonas y
Méga-México.

Cuadro 1. Principales eventos de Vicarianza, dispersion y exencion a lo largo de la historia

evolutiva de Guatteria.

Periodo
Evento Eoceno  Mioceno temprano Mioceno medio Mt';)r%?go Plioceno
Vicarianza 1 1 3 21 4
Dispersion 6 57 5
Extincion 2
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Con base en los resultados de esta tesis, el ancestro comun entre Guatteria
y su grupo hermano se hipotetiza con un area ancestral en Africa (Fig.
suplementaria 5), de donde migré via Europa hacia América durante el Eoceno
hace aproximadamente 61.7 Ma [71.2-53.4 Ma]. El area ancestral para el nodo
corona de Guatteria fue reconstruida como ACDE, que comprende Mega-México,
el Caribe y nororiente de Sudamérica (Fig. suplementaria 5). Estos resultados
siguieren que durante el Oligoceno y principios del Mioceno (considerando la edad
trocal del arbol de Guatteria) el ancestro del género ya estaba ampliamente
distribuido en América, en las tierras bajas de la masa continental norteamericana
(Mega-México), en GAArlandia y en la cuenca del Orinoco (Fig. 16A; lturralde-
Vinent, 2004). Dentro de esa area geografica, el género Guatteria diversificé hace
aproximadamente 17 millones de afios [21.6-13.7 Ma] y los resultados
biogeograficos sugieren tres eventos de vicarianza para explicar el origen y
distribucion de sus tres principales clados (A-C, Cuadro 1). Un primer evento de
vicarianza entre Mega-México y el resto de su distribucion durante el Mioceno, el
cual estuvo probablemente relacionado a una mayor elevacién en el nivel del mar
(Fig. 16B). Como resultado, la divergencia del Clado A (G. grandiflora) con
respecto al resto de las especies. El area ancestral para el clado B fue
reconstruida como CDE, que comprende el Caribe y nororiente de Sudamérica
(codificadas como los andes y el dominio pacifico, sensu Morrone et al., 2022.
Dentro de este clado, hace aproximadamente 15.6 millones de afios [19.9-12.2
Ma], un evento de divergencia separ6 la zona de Andes del Caribe y del noreste
de Sudamérica (Fig. 16B), dando como resultado la divergencia entre G. blainii
(Caribe) y G. heteropetala (dominio pacifico); y, por otro lado, el origen de un linaje
mas diverso en los Andes (area ancestral reconstruida como D (Fig. suplementaria
5). Dentro de la region de los Andes, el clado B siguio evolucionando in situ y con
pocos eventos de dispersion hacia otras regiones (especificamente noreste de
Sudamérica (Fig. 16B). Posteriormente con el inicio del levantamiento de los

Andes hace aproximadamente 10.33 Ma [15.5-6.8 Ma], un evento de vicarianza
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promovié una mayor diversificacion de este clado (Fig. 16C), separando las

especies distribuidas en Centroamérica (seccion Pachycarpa) de aquellas con

distribucidn en las montafias de los Andes (CRLA).

Respecto al clado C (debido al bajo soporte estos resultados deben

tomarse con precaucion) tenia un rango de distribucion al noreste de Sudamérica

(Dominio Pacifico, C) hace 15 millones de afos [18.7-9.10 Ma] posterior al evento

de vicarianza entre la region de los Andes, el Caribe y el Dominio Pacifico (Figura

16B). Dentro de esta region (el dominio pacifico), el linaje C diversifico in situ, solo

con eventos de migracién reciente al Amazonas, Centroamérica y el Caribe hace
7-5 Ma (Figura 16D). De manera interesante, a partir de hace 12.7 Ma [16.9-9.5

Ma] se llevaron a cabo la mayoria de eventos de dispersion de este clado

(subseccion Scytophylla) hacia el Amazonas y Centroamérica, dando lugar a la

mayor diversificacion del género Guatteria en América.
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Figura 16. Historia evolutiva del area de distribucion del género Guatteria. A) una distribucion
amplia en forma de arco durante el Oligoceno y principios del Mioceno, que comprende las masas
continentales de Norte América (Mega-México), GAArlandia (El Caribe) y Norte de Sudamérica. B)
Principales eventos de vicarianza que dieron origen a los tres principales clados de Guatteria
durante el Mioceno, en rojo clado A, en verde clado B y en azul clado C). Principales eventos de
dispersion del clado B durante el Mioceno tardio y Plioceno. D) Principales eventos de dispersién
del clado C durante el Mioceno tardio y Plioceno. Imagenes tomadas y modificadas de Iturralde-
Vinent (2004 y 2005).

Patrones morfolégicos entre las especies de Guatteria

El clado A compuesto por Guatteria grandiflora se caracteriza por la venacion
media impresa, pedicelo floral mayor a 20 mm, hoja mayor a 20 cm, monocarpos
mayores a 16 cm y stipe mayor a 10 mm y semilla ranurada.

El clado B (Chasmantha) se caracteriza por la venacion media levantada,
pedicelos cortos o largos, monocarpos cortos o largos, hojas menores a 20cm,
stipe menores a 10 mm, semillas rugosas o ranuradas (Cuadro 2).

La subseccién Pachycarpa se caracteriza por la venacion media levantada,
pedicelos menores a 20 mm, monocarpos menores a 16 cm, hojas menores a 20
cm y stipe menores a 10 mm, semillas rugosas o ranuradas. Mientras que el clado
B (CRLA) se caracteriza por la venacion media impresa, pedicelos mayores a 20
mm, hojas largas o cortas, monocarpos menores a 16 cmy stipe menor a 10 mm,
semillas rugosas o ranuradas (Cuadro 2).

El clado c (Blepharophylla) se caracteriza por la venacién media impresa,
pedicelos menores a 20 mm, monocarpos menores a 16 cm, hojas menores a 20
cmy stipe menor a 10 mm, semillas rugosas o ranuradas (Cuadro 2).

La subseccién Scytophylla generalmente presenta por una venacion media
impresa, pedicelo floral menor a 20 mm, hojas largas o cortas, stipe menor a 10
mm, monocarpos largos o cortos, semilla ranurada o estriada (Cuadro 2). El clado
C (CRA) en su mayoria posee una venacion media impresa, pedicelos largos o
cortos, hojas menores a 20 cm, monocarpos menores a 16 cm, stipes largos o

cortos, semilla ranurada (Cuadro 2).
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Cuadro 2. Patrones en los estados de caracter en las cuatro secciones de Guatteria.

Secciones Subsecciones
Caracteres Chasmantha  Blepharophylla Pachycarpa CRLA Scytophylla CRA
Impresa, Impresa,
Levantada, con Levantada, P P
Impresa, con con Impresa, con
L menos con menos
Venacion . menos . menos con menos  menos
: frecuencia . frecuencia . . ,
media plana o frecuencia plana o frecuencia frecuencia  frecuencia
! levantada ; plana o levantada plana o
impresa impresa
levantada levantada
Largo,
Corto, con Corto, con
. Corto, con con
Longitud del Corto o lardo Menos menos Menos menos Corto o
pedicelo floral 9 . frecuencia . frecuencia largo
frecuencia largo frecuencia
largo largo
corto
Corto, con Corto, con
. Corto, con
Longitud del Corto o largo Menos menos Corto o Corto o menos
largo de la hoja . frecuencia  largo largo frecuencia
frecuencia largo
largo gue largo
Corto, con Corto. con Corto, con Corto, con Corto, con
Longitud de los menos meno’s menos menos Corto o menos
monocarpos frecuencia frecuencia largo frecuencia  frecuencia largo frecuencia
largo largo largo largo
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38



Preferencias de tipo de vegetacién entre las especies de Guatteria

De acuerdo al analisis de reconstruccion de estados ancestrales de los principales
clados de Guatteria (A-C) es el bosque tropical humedo de tierras bajas hace 17.2
Ma. De las 157 especies de Guatteria incluidas, 119 muestran preferencia por
ambientes de bosque humedos de tierras bajas, diez en ambientes secos y 28 en
tierras altas (Fig. 17). El clado A presenta una preferencia por los bosques
tropicales de tierras bajas y altas, y no se rastrea un cambio de preferencia
anterior. El clado B presenta una preferencia por bosques tropicales de tierras
bajas, con algunos cambios puntuales por bosques tropicales de tierras altas
como en el nodo compartido de G. crassivenia 'y G. pachycarpa reconstruido como
de bosques humedos de tierras bajas y altas hace 6 Ma y cambios mas recientes
en otras siete especies y una especie en cambio reciente a bosque humedos de
tierras bajas y altas. El clado C presenta un nodo de bosque tropical de tierras
altas y bajas en G. terminalis y G. spectabilis hace 6 Ma, con cambios mas
recientes en 18 especies mas. En los cambios a bosques secos se encuentra un
nodo en G. pastazae y G. atabapensis hace 7 Ma, y un clado con G. venezuelana,
G. beniensis, G. stenophylla'y G. maguirei hace 7 Ma, con cambios mas recientes
en otras seis especies. Por lo tanto, las especies de Guatteria han presentado
cambios mayormente a bosques tropicales de tierras altas en los ultimos 6 Ma en
el clado B en la seccién Pachycarpa y en el clado C en la seccion Scytophylla; y

cambios escasos a climas secos al norte de Sudamérica entre 7—-6 Ma.
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Discusion

Relaciones filogenéticas entre especies de Guatteria

La filogenia de Guatteria con base en cientos de marcadores nucleares cuenta con
niveles de resolucion altos a niveles generales y especificos, y resultdé en un
marco filogenético solido para un estudio de los procesos evolutivos que dieron
origen a la diversidad de Guatteria y de los bosques tropicales que forman parte.
El avance de los métodos de secuenciacion y el uso de caracteres nucleares ha
proporcionado la informacién suficiente para aumentar la resolucion y resolver las
relaciones filogenéticas en Guatteria como es observado en otros grupos ricos en
especies y en donde se emplearon metodologias similares (Schmickl et al., 2015;
Couvreur et al., 2019; Soto Gémez et al., 2019; Liu et al., 2019; Johnson et al.,
2019; Mandel et al., 2019; Schneider et al., 2021). No obstante, en el caso del
linaje del clado C, las relaciones filogenéticas encontradas presentan valores de
soporte bajos y podria deberse al origen reciente de la mayoria de las especies y
al sorteo incompleto de los linajes (Degnan et al., 2009). De acuerdo con la
informacion aportada por los genes individuales con el andlisis de Astral, hay
incertidumbre sobre algunos clados y algunas relaciones entre especies
hermanas. Esta incertidumbre respecto a la posicion filogenética de las especies
del clado C, como se observa en la Figura 8, se atribuye a su poca diferenciaciéon
genética resultado de su origen reciente(West-Eberhard, 2005; Leebens-Mack et
al., 2019) y procesos de hibridacion (como resultado de simpatria geografica y
poca diferenciacion morfolégica). Estudios a escalas mas especificas podrian ser
necesarios para evaluar propiamente lo antes mencionado.

En concreto, el uso de técnicas de nueva generacion en conjunto con
marcadores nucleares masivos, pueden ayudar a resolver las relaciones
filogenéticas a distintos niveles taxonémicos en Annonaceae. Hay que considerar,
que el nivel de resolucion y los valores de soporte de las relaciones filogenéticas y
por supuesto la certidumbre en la posicion filogenética de las especies, puede

verse limitada por eventos de diversificacion reciente. El analisis de Astral muestra
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que la distincidn entre la historia evolutiva de los genes individuales es escasa,
dificultando encontrar como se relacionan de manera mas proxima las especies
entre si, a pesar de que la gran cantidad de genes utilizados mejora la resolucion

del arbol de especies (Rabiee et al., 2019).

Hipétesis filogenética basada en marcadores de cloroplasto versus hipétesis
filogenéticas basada en marcadores nucleares: Guatteria como caso de
estudio

La hibridacién es un fendbmeno comun reconocido en angiospermas (Payseur &
Rieseberg, 2016), se considera un mecanismo de especiacion importante
(Whitney et al., 2010) y un proceso involucrado en eventos de radiacion (Morales-
Briones, Liston & Tank, 2018). La influencia de la hibridacién puede estar
relacionada con la discrepancia entre la informacion genética de cloroplasto y la
derivada de marcadores nucleares (Liu et al., 2019), a través de eventos de flujo
génico ancestral (Morales-Briones, Liston & Tank, 2018). Ademas, los genes
nucleares difieren de los genes de cloroplasto en su organizacién, presiones de
seleccién, recombinacién y tasas de mutacién (Petit & Vendramin, 2007). Por lo
tanto, debido a que las hipétesis filogenéticas derivadas del analisis de
marcadores de cloroplasto y nucleares pueden ser distintas, es importante
considerar y discutir el nivel de discrepancia de las hipétesis filogenéticas
obtenidas para cada sistema estudiado.

La hipétesis filogenética de Guatteria basada en marcadores nucleares, es
congruente en términos generales a la hipotesis derivada del analisis de
marcadores de cloroplasto (Erkens et al., 2007). En ambas hipotesis, Guatteria
grandiflora (clado A) es el grupo hermano del resto de las especies y la mayoria de
las especies con distribucion en Centroamérica (clado B) tienden a estar
filogenéticamente relacionadas, pero su relaciéon respecto al resto de las especies
no es clara. De hecho, la hipétesis de cloroplasto, muestra varias politomias
compuestas de numerosas especies y sin una relacion clara y soportada entre

clados, impidiendo hacer inferencias taxonémicas y evolutivas.
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La hipétesis basada en marcadores nucleares, muestran una mayor
resolucién filogenética y reconoce tres clados principales (A, B y C). Cada clado
fuertemente soportado. Las relaciones entre especies estan resueltas, con valores
de soporte altos en los clados Ay B, y de bajos a altos en el clado C. Cualquier
comparacioén en cuanto a la posicién especifica de cada especie, puede estar
afectada por las diferencias en el nivel de resolucién genética y el muestreo de
especies usado en la construccion de ambas hipétesis (cloroplasto vs. nuclear),
por lo que no profundizaré en estas diferencias. No obstante, el mayor muestreo
de especies de Guatteria y los mayores niveles de resolucién filogenética,
favorecen que sobre la actual base filogenética se puedan hacer inferencias
evolutivas y taxondmicas, resultando en una mejor hipotesis de su historia

evolutiva.

Cambios taxonémicos relevantes a nivel infragenérico en Guatteria

Debido a la limitada informacion morfolégica y ambiental explorada en el presente
trabajo, no se encontraron caracteres sinapomoérficos exclusivos que permitan
diferenciar las distintas secciones. Se continua sugiriendo la exploracion de
nuevos caracteres morfolégicos para reconocer de manera mas contundente las
distintas secciones, como los tiny warts como proponen Maas & Westra 2011. De
acuerdo con Fries (1959), Guatteria puede ser dividido en 22 secciones. Los
resultados filogenéticos de Erkens et al. (2007), basados en marcadores de
cloroplasto no apoyan la circunscripcion de la mayoria de dichas secciones. Este
trabajo con marcadores nucleares tampoco apoya la mayoria de las secciones
propuestas por Fries (1959). En cambio, se reconocen tres clados principales:
Clado A (una especie) y como subgénero (Anomalantha); Clado B (31 especies)
con dos secciones (Chasmantha 2 y Heteropetalum 29 especies) y una
subseccion (Pachycarpa); Clado C (136 especies) como una secciéon
(Blepharophylla) y una subseccion (Scytophylla). Entidades taxonémicas
validadas por evidencia filogenética, morfolégica y ambiental que se discuten a

continuacion.

43



El subgénero Anomalantha (seccion Anomalantha sensu Fries, 1955) esta
constituido unicamente por la especie Guatteria grandiflora (antes G. annomala).
Es la especie mas distinta dentro de Guatteria (Erkens et al., 2008; clado A) y los
analisis filogenéticos apoyan su diferenciacion. Guatteria grandiflora es un
conjunto de individuos de habito arb6reo de hasta 60 m de alto y es la unica
especie que presenta inflorescencias terminales y en forma de panicula, ademas
de flores compuestas por estambres y pétalos mas largos conocidos hasta ahora
(Koek-Noorman & Westra, 2012; Maas et al., 2015). Solo otras cuatro especies
posen flores terminales G. acrantha, G. blainii, G. notabilis, G. terminalis (Maas et
al., 2015). G. blainii presenta inflorescencias tanto axilares como terminales,
monocarpos largos, peciolos largos y divergencia temprana en la filogenia,
condiciones de caracter ancestral compartido que nos hablan de una posible
relacién entre G. grandiflora'y G. blainii (distribuida en el Caribe).

Dentro del clado B se encuentran las especies de lo que se reconocia como
seccion Chasmantha (Fries, 1959). Los resultados filogenéticos (RAXML, Astral y
Igtree) basados en marcadores nucleares sugieren que es una seccion definida,
Chasmantha (clado B); compuesta por 29 especies casi exclusivamente
centroamericanas y andinas, estas especies se distinguen de otras especies de
Guatteria por la combinacion de caracteres: venacion media impresa, pedicelos
cortos o largos, monocarpos cortos, hojas cortas, stipe corto, semillas rugosas o
ranuradas y con ciertas preferencias de habitat montafioso.

El otro grupo que se forma en el clado B es la subseccién Pachycarpa. Un
grupo monofilético de 17 especies distribuidas exclusivamente en Sudamérica,
presentan en general una venacion media impresa, pedicelos menores a 20 mm,
monocarpos menores a 16 cm y stipe menor a 10 mm, semillas rugosas o
ranuradas, con preferencia por el habitat montafnoso. Con esta evidencia se
propone reconocer la seccion Pachycarpa.

La seccion Heteropetalum (Fries, 1959) se amplia para incluir a su especie
hermana G. blainii. La seccion fue definida para incluir al género Heteropetalum
(Guatteria heteropetala) caracterizada por sus pétalos desiguales y variables en

forma (Erkens et al., 2008). Dichas caracteristicas son compartidas con otras

44



especies como G. rostrata, G. vallensis, G. fresiana con las que Guatteria
heteropetala no esta relacionada (Maas et al., 2015). Sin embargo, junto con G.
blainii son de las pocas especies reconocidas con stipes muy reducidos, cuentan
con hojas cortas y monocarpos largos.

En el clado C se encuentra la nueva seccion Blepharophylla. Este clado es
lo que Erkens et al. 2007b reconocieron como clado sudamericano y en su
mayoria abarca las especies del llamado clado de ramas largas. Sin caracteres
morfoldgicos sinapomorficos, pero definido por la combinacion de pedicelos
largos, monocarpos cortos, hojas mayormente pequenas estipite largo, semillas
rugulosas o ranuradas y en habitats de tierras bajas. Dentro de este clado se
encuentra la subseccién Scytophylla compuesta por un grupo monofilético de 94
especies que se caracterizan por la combinacion de pedicelos menores a 20 mmy
estipite menores a 10 mm, monocarpos mayores a 16 cm, hojas mayores a 20 cm
y semillas estriadas o ranuradas, y principalmente en habitats de tierras bajas o

altas.

Distribucién antigua del ancestro mas cercano del género Guatteria

Los resultados de este trabajo concuerdan con que el rango de distribucién del
ancestro de Guatteria se encuentra en Africa y que llego a América por el norte
como como lo ha propuesto Erkens et al. (2009). Estudios con grupos de plantas
tropicales empleando filogenias fechadas (Rubiaceae Aantonelli et al., 2009;
Annonaceae, Couvreur et al., 2011; Athyriaceae, Wei et al., 2015) apoyan la
migracién boreotropical entre Africa y Norteamérica via Europa, durante el
Eoceno-Oligoceno. Ademas, la presencia de fésiles de Annonaceae en Europa
como semillas (Collinson, 1983; Reid & Chandler, 1933; Manchester, 1994; Doyle
& Le Thomas 1997) y polen (Hofmann et al., 2015) durante el terciario temprano y

medio, apoyan esta afirmacion.
El papel de la vicarianza en la evolucion de Guatteria.
En este trabajo se encontré que la vicarianza es un proceso relevante para

explicar la distribucién actual de Guatteria (Fig. 19). Al hallarse Guatteria
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ampliamente distribuida en una continuidad de bosques tropicales que iba desde
Norteamérica, pasando por el Caribe hasta Sudamérica, fue mediante eventos de
vicarianza que se separaron sus principales linajes. Estos datos contrastan lo
propuesto por Erkens et al. (2009), quienes plantean a partir de conocer que los
linajes mas antiguos de Guatteria se distribuyen en Centroamérica excepto por G.
heteropetala, propusieron una migracion transoceanica durante el Mioceno de
Centroamérica a Sudamérica. No obstante, si bien habia dicha conexién durante
el Mioceno y es apoyada por las reconstrucciones de globales de vegetacion del
Mioceno medio (Pound et al., 2011) presente desde el Eoceno-Oligoceno
(Utescher & Mosbrugger, 2007; Pound et al., 2017), esta conexion existio a través
del Caribe, la cual ha sido reconocida como un puente de tierra llamado
GAARIandia (lturralde-Vinent & MacPhee, 1999; Ali & Hedges, 2021, lturralde-
Vinent & MacPhee, 2023; Pindell et al., 2023), lo cual ha sido documentado con el
género Zamia en cycadas en el cual la vicarianza jugd un papel importante en su
diversificacién (Salas-Leiva et al., 2013). De hecho, se considera una estrecha
relacion entre el Caribe y Sudamérica (Cornée et al., 2023) por una interaccién de
corriente oceanicas entre ambientes costeros y de humedales (Hoorn et al., 2022)
y con los cambios en el nivel del mar (Hoorn, 1993). Eventos ejemplificados por la
cladogénesis asociada a G. blainii en el Caribe y su especie hermana G.
heteropetala en Sudamérica como linajes que divergieron en el Mioceno medio
hace 15.6 Ma.

El linaje representado por G. grandiflora quedé aislado geograficamente en
Norteamérica (Fig. 19 C). Al norte posiblemente se extinguieron los distintos
linajes cuando el clima al norte de América la temperatura y los tipos de
vegetacion habian cambiado a ambientes mas frios o templados (Groot, et al.,
1991), poco adecuados para taxones tropicales (Renner & Meyer, 2001;
Richardson et al., 2004). Se convertidos en ambientes aridos, debido a una
tendencia global de acidificacién al norte del continente, asociada a la
diversificacion de linajes de climas secos (cactaceas; Arakaki et al., 2011;
Hernandez-Hernandez et al., 2014). Al sur, las Antillas mayores se encontraban

cerca del sur de México, con una colisién de la placa tecténica del Caribe, pero
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fueron separadas durante el Mioceno por la fragmentacion de GAARIandia
(Iturralde-Vinent & MacPhee, 2023; Pindell et al., 2023).

[ High Land [ Low Land [ Shallow sea [l Deep sea EZ Marine current [ High Land 3 Low Land [ Shallow sea Bl Deep sea E Marine current

Figura 19. Mapa paleogeografico que muestra las corrientes oceanicas. En la figura A se observa
la extension de tierra hipotetizada como rango de distribucion del ancestro de Guatteria durante el
Oligoceno. En la figura B las barreras geograficas marinas durante el Mioceno de la fragmentaron
GAARIlandia. En la figura C la separacion por vicarianza del clado A del Clado B+C. La figura D
muestra la separacion del Clado B y C por vicarianza. Imagenes tomadas y modificadas de
lturralde-Vinent et al., (2023).

Historia biogeografica de los clados de Guatteria

Al llegar a los andes el linaje B tuvo dos centros de diversificacion, uno en los
Andes y otro en Centroamérica conforme fueron ascendiendo los Andes en los
ultimos 15 Ma (Fig. 20). El linaje B divergi6 en las especies andinas hace 15.6 Ma
de las especies del clado C tras la fragmentacion de GAARIlandia separados por
un sistema de mar interior conocido como Pebas system (Hoorn et al., 2022), una
barrera marina que seria sustituida por los Andes dejando la parte noroeste de
Sudamérica aislada del resto de Sudamérica durante los ultimos 15 Ma. Mientras
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que la conexidn entre Sudamérica y Centroamérica sucedioé hace 12.8-7.1Ma
cuando hubo un choque entre el sur de Centroamérica y Sudamérica, con la
creacion de la cordillera de los Andes (zona del Darién; Coates et al., 2004;
Errazuriz-Henao et al., 2023). El surgimiento de los andes esta relacionado con el
surgimiento de nuevos ambientes, una barrera vicariante, intercambio floristico
con Centroamérica (Luebert & Weigend, 2014), asociado a la divergencia de
distintos grupos taxondémicos antes y después del levantamiento de los Andes
(Fabaceae, Drummond et al., 2012; Gentianaceae, von Hagen & Kadereit, 2003;
Hypericaceae, Nurk et al., 2013; Asteraceae, Vargas & Madrinan, 2012).
Ejemplificado con la conexidn, colonizacién y divergencia en Centroamérica con la
seccion Chasmantha y Pachycarpa.

La parte sur de Centroamérica tiene una formacion reciente. El Istmo de
Panama comenz6 a formarse hace 12.8-9.5 Ma, con la regién de Darién y gran
parte del Istmo de Panama ya estaba formados hace 6 Ma, con una fuerte
conexion entre Centroamérica y Sudamérica (Coates et al., 2004; Muellner et al.,
2010), y el istmo termino de formarse hace 3 Ma (Coates et al., 1996). Fue en
cuando especies de la seccion Pachycarpa divergieron y diversificaron del resto
de Chasmantha en |la zona de los Andes, aproximadamente hace 10.33 Ma, con
un intercambio floristico de Sudamérica a Centroamérica y viceversa (Perret et al.,
2013).

48



Onset of
B Amazon Fan
i c.10 Ma

3310 23 Ma

Increase in

Andean-derived
J\_\\ sediments
6.8 Ma

710 2.5 Ma

Figura 20. Mapa paleogeografico los cambios geograficos relevantes en Sudamérica en los ultimos
30 Ma, con lineas negras las barreras marinas y en rojo las barreras montafiosas. En la figura B se
observa que desde el Oligoceno ha existido una barrera marina que divide dos extensiones de
tierra al norte de Sudamérica. En la figura C habria llegado Guatteria a la parte Andina del
continente a través de GAARIandia, donde diversifico el clado B, con una barrera marina que divide
Sudameérica durante el Mioceno. En la figura D se consolida la relacion de la parte andina con
Centroamérica otro centro de radiacion del clado C. La figura E muestra procesos de colonizacién
a pesar de la barrera que conforman Los Andes. Imagenes tomadas y modificadas de Hoorn et al.,
(2010).

El aislamiento en una zona geografica extensa y homogénea hacen al clado
C el linaje mas diverso, reciente y con poca variacion en Guatteria, se extendié y
diversifico ampliamente en Sudamérica y recientemente al resto del neotrépico
(Fig. 21). Al divergir del resto de linajes de Guatteria el clado C llego a Sudamérica
aproximadamente 15.6 Ma. Se encontraron con recientes cambios y ampliaciones

de grandes extensiones de ambientes tropicales que pudieron colonizar y explotar,
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cerca de 1 000 000 km2 (Hoorn et al., 2022). Este evento esta asociado a la
diversificacidén de distintos grupos taxonémicos en ese periodo de tiempo (/nga,
Richardson et al., 2001; Euptychiina, Matos-Maravi et al., 2013; Allobates, Réjaud
et al., 2020), con condiciones para que especies costeras se adentren al
continente (Bloom & Lovejoy, 2011; Bernal et al., 2019), apoyando una conexion
entre el Caribe, el Amazonas y los Andes (Hoorn et al., 2022). Ejemplificado por
linajes que divergieron aproximadamente hace 14 Ma de los clados A, By C como
G. grandiflora, G. blainii, G. trichocarpa, asociados a ambientes costeros,
inundables, a elevaciones a nivel del mar.

Por otro lado, conforme los humedales retrocedian y eran remplazados por
bosques tropicales Guatteria fue colonizando la zona centro de Sudamérica hace
10.27 Ma con representantes actuales como G. dura, G. eugeniifolia, G.
novogranatensis. Asimismo, la expansion y diversificacion por Sudamérica tuvo
una segunda ruta de migracion entre el Amazonas del oeste y del este, asociado
al auge de la diversificacion de Guatteria (Hoorn et al., 2022). Con algunos casos
asociados a cambios en el tipo de habitat (Saslis-Lagoudakis et al., 2008); en
Guatteria habria sucedido hace 12.72 Ma con representantes de ambientes de
montafa, sabana o mas secos en la regién del Parana como G. capixabae, G.
emarginata, G. rupestris, G. stenocarpa, y en una segunda ocasion hace 8 Ma con
G. candolleana, G. macropus, G. sellowiana.

Alo largo del Plioceno las especies del clado C continuaron con una serie
de reinmigraciones al sur de Centroamérica. Cuando la region del Darién colisioné
con Sudamérica (Coates et al., 2004) o un poco antes como con Dalbergieae
(Saslis-Lagoudakis et al., 2008), se produjeron multiples eventos de colonizacion,
el primero hace 10.11 Ma con G. argéntea, G. caribea, G. rotundata; un segundo
hace 10.16 Ma con G. darienensis, G. esmeraldae, G. galleotiana, G. lucens, y un
tercero hace 6.89 Ma como con G. amplifolia, G. jefensis, G. herrerana, G.
tacarcunae. La relacion entre el este de Sudamérica y Centroamérica con el
continuo levantamiento de los Andes fue escasa pero presente, con multiples

eventos de inmigracion al consolidarse el Istmo de Panama.
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Figura 21. Mapa paleogeografico los cambios geogréficos relevantes en Sudamérica en los ultimos
20 Ma, con lineas negras las barreras marinas y en rojo las barreras montafosas. En la figura A se
observa la distribucion del clado C al norte de Sudameérica y al este del Pebas system. En la figura
B ser observa que con el levantamiento de los andes y el retroceso de los humedales el clado C se
extendié ampliamente por Sudamérica. En la figura C se observa la diversificacion en las distintas
regiones de Sudamérica y colonizacién del Caribe. En la figura D la colonizacion de la zona andina

y Centroamérica. Imagenes tomadas y modificadas de Hoorn et al., (2011).

Historia evolutiva de Guatteria y fluctuaciones climaticas

La historia evolutiva de Guatteria esta asociada a una época de un continuo
descenso de la temperatura, conforme se iban intensificando los cambios
ambientales hubo una mayor diversificacion en los linajes de Guatteria, en
especial entre los 9 a 5 Ma y de las subsecciones Pachycarpa y Scytophylla. Al
igual de lo que sucedi6 con el clado A del cual solo sobrevivio solo G. grandifiora,
se considera que los grandes cambios en la temperatura y precipitaciéon son
capaces de eliminar a las especies no adaptadas a fuertes niveles de
estacionalidad (Leopold, Macginitie & Graham, 1972). A pesar que la temperatura
siguio bajando a mediados del Plioceno hasta hace 3-2 Ma con las glaciaciones

mas intensas durante el Pleistoceno (Groot, 1991). Las especies en Sudamérica
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se caracterizan por una diversificacion pre-Pleistoceno (Pennington et al., 2014),
este fendmeno se ejemplifica con en las especies del clado C en Blepharophylla
(CRA) y clado B (CRLA) y se acentua en las subsecciones Pachycarpay
Scytophylla. Al igual que con otros grupos de angiospermas, la diversificacion de
Guatteria se ha visto asociada a cambios en el clima (Cheng et al., 2013; Rangel
et al., 2018) y su capacidad de dispersion (Hoorn et al., 2010; Ledo & Colli, 2017,
Antonelli et al., 2018), empezando en el Mioceno, intensificandose en el Plioceno

(como en Dalbergieae; Saslis-Lagoudakis et al., 2008).

El origen y diversificacion de los bosques tropicales del Neotrépico.

La historia de las especies del género Guatteria ilustran parte de la historia de los
bosques tropicales de América con un origen en Norteamérica, dispersadas al
resto del Neotrépico y diversificadas en multiples centros de diversidad. Wendt
(1998) postula que el origen de gran parte de la composicion de los bosques
tropicales al norte del Neotropico (México) es de origen Laurasico (Norteamérica),
de una diversidad de especies proveniente en parte de Europa o Africa a través de
puentes de tierra en condiciones propicias para taxones mega termales como el
ancestro de Guatteria como sugiere Erkens et al., (2009). Posteriormente, en
Centroamérica en la regién de Puntareas-Darien al oeste de Los Andes hay un
gran centro de diversidad de la flora neotropical (Gentry, 1982), con 25 especies
de Guatteria, asociado a la diversidad ecolégica producida por el levantamiento al
norte de los Andes (Simpson, 1975; Morales- Briones et al., 2018) o la cordillera
de Talamanca (Daza et al., 2010), como demuestran las secciones Chasmantha y
Pachycarpa. Después, como propone Gentry 1982, Sudamérica compone otro de
los centros de diversificacion de la flora neotropical, ejemplificado por las
secciones Blepharophylla y Scytophylla. Un tercer centro de diversidad del
Neotrépico de origen reciente (Wendt 1998) al norte de Centroamérica en la region
de Mega-México; representado por cinco especies (G. amplifolia, G. galeottiana,
G. dolichoipoda, G. aeruginosa, G. tomentosa). Tyron (1972) propone un cuarto

centro de diversidad al sudeste de Brasil representado por 15 especies de
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Guatteria y tres pequefios clados; y un quinto en las Guayanas con 33 especies de
Guatteria, disyunciones observadas en Stephanopodium (Prance, 1982).

Por ultimo, hay algunos casos anecdoticos de especies del clado C, que
son discordantes con la distribucion al grupo de especies al que pertenecen.
Casos como el de G. aeruginosa al norte de Centroamérica es un grupo de
especies de en la costa del Parana, o especies de amplia distribucion como G.
blepharophylla, G. scytophylla, G. tomentosa, que se podrian atribuir a algun
dispersor de gran movilidad como aves reportadas en Guatteria (p. ej. Quetzales;
Zeng et al., 2014; Maas et al., 2015).

Adaptaciones a nuevos ambientes en los bosques tropicales

Las adaptaciones a los climas célidos son persistentes a lo largo de la historia
evolutiva de Guatteria, solamente fue hasta recientemente que se adaptaron las
especies a otro tipo de ambientes mas secos o de grandes altitudes. Lo cual
concuerda con la “hipétesis de conservacionismo de nicho tropical” (Wiens &
Donoghue, 2004; Donoghue, 2008) que sugiere una gran cantidad de plantas en
los bosques tropicales humedos por ser un sitos de alta estabilidad climatica. A
pesar de que los biomas calidos presentes en las zonas tropicales de América se
encuentran los bosques tropicales perennifolios, los bosques inundables, bosques
de montafa, bosques de niebla, bosques tropicales caducifolios, sabanas,
pastizales y desiertos (Salazar et al., 2007), son los bosques tropicales humedos
los que albergan la mayor diversidad (Myers et al., 2000). Debido a que los
cambios de ambientes con grandes cantidades de precipitacion a ambientes mas
secos como los bosques tropicales caducifolios o0 sabanas, implican adaptaciones
fisiologicas especificas a la sequia (O’Brien et al., 2014) como la pérdida de hojas
para mantener el agua (Dexter et al., 2018), aprovechar mejor las reservas de
agua en el suelo (Borchert, 1998), resistencia a incendios (Jacob et al., 2015), o
una menor disposicion de nutrientes (Murphy & Bowman, 2012). La adaptacién a
climas secos es compleja y se ve reflejada en pocas especies de Guatteria

adaptadas recientemente a climas mas secos.
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La adaptacion de los bosques tropicales de tierras bajas a bosques
humedos de tierras altas no requieren tantas adaptaciones importantes ya que hay
una variedad de microclimas con condiciones de precipitacion y temperatura muy
similares en latitudes cercanas al ecuador (Klinges & Scheffers, 2021), pero en
latitudes mas lejanas al ecuador se requieren adaptaciones a una marcada
estacionalidad o adaptaciones al frio en grandes altitudes (Prentice et al., 1992),
las cuales son escasas en especies tropicales (Smith & Mayle, 2018). Esto explica
porque hay pocas especies de Guatteria en latitudes no tan cercanas al ecuador,
la separacion de especies de un lado al otro de los Andes y una mayor presencia
de especies adaptadas a nuevos ambientes en zonas montafiosos que a

ambientes secos.
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Conclusiones.

Los marcadores nucleares son una fuente de informacion fiable para resolver las
relaciones filogenéticas a nivel infra genérico, y su extensivo uso en gran cantidad
tiene la capacidad de resolver relaciones evolutivas de incluso grupos de origen
reciente, aunque en Guatteria en algunos clados aun presentan cierta
incertidumbre.

En Guatteria se reconocen tres clados principales: Clado A (una especie) y
como subgénero (Anomalantha); Clado B (31 especies) con dos secciones
(Chasmantha 2 y Heteropetalum 29 especies) y una subseccion (Pachycarpa);
Clado C (136 especies) como una seccion (Blepharophylla) y una subseccion
(Scytophylla).

Con el uso de mayor cantidad de especies y marcadores nucleares, se ha
logrado constatar que la vicarianza es un proceso relevante para explicar la
distribucion actual de Guatteria, contrario a lo anteriormente propuesto por Erkens
et al., (2009).

Parte de la biodiversidad del Neotrépico cuenta con un origen reciente. La
gran cantidad de especies que aporta Guatteria al Neotropico diversific del
Mioceno medio al Plioceno entre 15 Ma a 5 Ma, un origen bastante reciente.

La evidencia disponible sugiere que la diversidad actual de Guatteria se
origind debido a la separacién de region de GAARIlandia, para expandirse en
Sudamérica, la zona de los Andes y posteriormente colonizar Centroamérica y el
resto del neotropico en eventos recientes.

La diversidad actual de las especies de Guatteria es el resultado de los
cambios geoldgicos y climaticos asociados a sus fluctuaciones durante el Mioceno
y el Plioceno.

El conservacionismo de nicho tropical esta presente en las especies del
bosque tropical humedo como ejemplifica Guatteria. Ya que el bosque tropical
humedo de tierras bajas es el ambiente ancestral y actualmente el mas

representativo entre las especies del género Guatteria. Con escasas especies
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llegaron a colonizar y adaptarse a ambientes de tierras altas o secos en los
ultimos 7 Ma.

En Centroamérica y los Andes se haya una diversidad unica y altamente
variada y reciente de especies que componen el bosque tropical humedo
ejemplificado por la seccion Chasmantha en Guatteria. Mientras que la diversidad
de Guatteria en Sudamérica es amplia poco variada y reciente como muestra la
seccion Blepharophylla.

La historia evolutiva de los bosques tropicales en América es
compleja, debido a que la estructura de grupos como Guatteria presentan diversos
centros de diversidad, tanto en regiones mas heterogenias como Centroamérica o
los Andes como mas homogéneas en Sudamérica, con distintos linajes a lo largo

de su extension.
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Suplementario.

Cuadro suplementario 1. Lista de especies incluidas, deficientes o faltantes en la
base de datos molecular ordenadas por clados filogenéticos, con su distribucién

Tolima, Valle del Cauca), Ecuador del este
(Carchi, Cotopaxi, Pichincha)

Nombre de la especie  |Distribucion Clado
Guatteria grandiflora México (Chiapas, Oaxaca, Veracruz), Guatemala,/A
Honduras
Guatteria acrantha Panama (Chiriqui, Los Santos, Veraguas) B
Guatteria alata Costa Rica, Panama. B
Guatteria allenii Panama B
Guatteria blainii Cuba, Espafola (republica dominicana y Haiti),B
Puerto Rico
Guatteria chasmantha |Colombia (Antioquia, Boyaca) B
Guatteria chiriquiensis |Costa Rica, Panama B
Guatteria costaricencis |Costa Rica, Panama B
Guatteria crassipes Colombia (Antioquia, Boyaca, Chocd, Narifio,B

Guatteria crassivenia Costa Rica (Limon) B

Guatteria elegantissima (Colombia en la costa del pacifico (Valle del Cauca)B

Guatteria flagelliflora Perd Amazonico (Amazonas) B

Guatteria griseifolia Ecuador Amazoénico (Morona-Santiago, Zamora-B
Chinchipe), Peru (San Martin)

Guatteria microcarpa Ecuador oeste (Cafar, Cotopaxi, Esmeraldas,B
Guayas, Los Rios, Manabi, Napo),
Colombia adyacente (Narifio).

Guatteria narinensis Colombia oeste (Narifio), Ecuador (Carchi,B
Esmeraldas)

Guatteria oliviformis Costa Rica, Panama B

Guatteria pachycarpa |Costa Rica (Limén)

Guatteria pacifica Colombia de la costa del Pacifico (Antioquia, B

Chocd, Valle del Cauca)
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Guatteria panamensis |Costa Rica, Panama B
Guatteria pittieri Colombia (Antioquia, Choco, Narifio, Valle delB
Cauca), Ecuador oeste (Carchi,
Esmeraldas, Pichincha)
Guatteria pudica Costa Rica B
Guatteria reinaldii Costa Rica B
Guatteria rostrata Costa Rica B
Guatteria talamancana |Costa Rica, Panama B
Guatteria venosa Ecuador oeste (Carchi, Esmeraldas, Pichincha). B
Guatteria verrucosa Costa Rica B
Guatteria zamorae Panama B
Guatteria araracuarae |Colombia amazonica (amazona, caqueta) C
Guatteria blepharophyllaNenezuela amazénica (Amazonas, Bolivar),C

Guyana, Guyana francesa, Ecuador
amazonia (Napo, Sucumbios), Peru
(Huanuco, Loreto, Madre de dios, San
Martin, Ucayali), Brasil (Acre, Amapa,
Amazonas, Maranhao, Mayo Grosso, Para,
Rondonia, Roraima), Bolivia (Beni)

Guatteria decurrens

Colombia amazdnica (Amazonas), Ecuador
(Carchi, Morona-Santiago, Napo, Pastaza,
Sucumbios, Zamora-Chinchipe), Peru
(Amazonas, Loreto, Pasco), Brasil (Acre,
Amazonas).

C

Guatteria dura

Colombia amazoénica (Amazonas, Vaupés),
Venezuela (Amazonas), Peru (Loreto),
Brasil (Amazonas, Mato Grosso), Bolivia
(Beni).

C

Guatteria gentryi

Ecuador amazoénico (Napo, Pastaza, Sucumbios),
Peru (Amazonas)

C

Guatteria guianensis

Colombia (Amazonas, Antioquia, Vaupés), French
Guyana, Ecuador (Napo, Sucumbios), Peru

(Amazonas, Loreto, Madre de Dios, Pasco,

C
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San Martin), Brasil (Amapa, Amazonas,
Para, Rondonia).

Guatteria hispida Brasil Amazonico (Amazonas) C

Guatteria inundata Colombia Amazonica (Vaupés), VenezuelaC
(Amazonas), Peru (Loreto), Brasil
(Amazonas, Para, Roraima)

Guatteria japurensis Brasil amazédnico oeste (Amazonas) C

Guatteria longicuspis Colombia Amazdnica (Amazonas, Caqueta,|C

Vaupés), Venezuela (Amazonas), Ecuador
(Napo, Sucumbios), Peru (Loreto), Brasil
(Amazonas, Para).

Guatteria megalocarpa [Ecuador (Pastaza) C

Guatteria megalophylla (Colombia (Amazonas, Antioquia, Caqueta,C
Putumayo, Vaupés) Guyana, Ecuador|
Amazoénico (Morona Santiago, Napo,
Sucumbios), Peru (Amazonas, Huanuco,
Junin, Loreto, Pasco, San Martin, Ucayali),
Brasil (Acre, Amapa, Amazonas, Para,
Rondbnia, Roraima), Bolivia (Beni, La Paz,
Pando).

Guatteria Colombia (Boyaca, Santander) C

novogranatensis

Guatteria pachyphylla  Venezuela Amazénica (Amazonas), Peru (Loreto)|C

Guatteria anteridifera Guyana francesa, Brasil (Amapa) C

Guatteria argentea Colombia (Antioquia, Valle del Cauca) C

Guatteria ayangannae |Guyana (Mt Ayanganna) C

Guatteria caribaea Pequefias y grandes Antillas, Dominicana,/C
Granada, Guadalupe, Martinica, Monserrat,
Puerto Rico, San Cristobal,

Guatteria confusa Perd Amazonico (Loreto) C

Guatteria conspicua Guyana, Guyana francesa, Surinam C

Guatteria pakaraimae  |Guyana (Pakaraima Mts) C

Guatteria paludosa Guyana C
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Guatteria rotundata Panama C

Guatteria scandens Guyana, Surinam, Guayana Francesa, BrasillC
Amazdnico (Amapa, Amazonas, Maranhé&o,
Para).

Guatteria subsessilis Colombia (Antioquia), Venezuela (Amazonas,|C
Apure, Bolivar), Guyana, Brasil Amazoénico
(Amazonas, Para), Bolivia (Beni)

Guatteria wachenheimii |Guyana, Surinam, Guayana Francesa, BrasilC
Amazonico (Amapa)

Guatteria capixabae Brasil (Espirito Santo) C

Guatteria emarginata Brasil (Espirito Santo) C

Guatteria rupestris Brazil (Minas Gerais, S part of Espinhago range) |C

Guatteria stenocarpa Brasil (Bahia) C

Guatteria trichocarpa Colombia Amazodnica (Amazonas), Brasil (Amapa,|C
Amazonas)

Guatteria amapaensis  [Brasil (Amapa) C

Guatteria cryandra Brasil amazdnica (Amapa, Para) C

Guatteria flexilis \VVenezuela amazodnica (Bolivar, Delta, Amacuro),/C
Guyana

Guatteria friesiana Brasil Amazoénico (Amazonas) C

Guatteria oriximinae Brasil Amazonico (Para) C

Guatteria aberrans Panama, Colombia (Chocé), Brasil (Roraima) C

Guatteria aeruginosa Honduras, Nicaragua, Costa Rica, Panama,|C
Colombia.

Guatteria alba Peru (Loreto) C

Guatteria alticola Guyana C

Guatteria antioquensis |Colombia (Frisolo, Garrapato, Garrapato lanudo) [C

Guatteria arenicola Ecuador amazoénico (Zamorra-chinchipe), Peru/C
(Cajamarca, San Martin), Brasil (Acre)

Guatteria atabapensis |Colombia amazonica (Vaupés), VenezuelalC

(amazonas, Bolivar)
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Guatteria australis Brasil (Bahia, Espirito Santo, Goias, Minas Gerais,|C
Parana, Rio de Janeiro, Rio Grande do Sul,
Danta Catarina, Sao Paulo)

Guatteria beckii Bolivia (Beni, Santa Cruz), Peru (Junin), BrasilC
(Acre, Amazonas)

Guatteria beniensis Bolivia (Beni) C

Guatteria brevipetiolata [Ecuador (Esmeraldas, Napo) C

Guatteria campestris Brasil (Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais, Rio de|C
Janeiro)

Guatteria candolleana  Brasil (Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais, Rio de|C
Janeiro)

Guatteria carchiana Ecuador (Carchi) C

Guatteria citriodora Colombia  (Antioquia, Vaupés), Venezuela|C
(Amazonas, Bolivar), Guyana, Surinam,
Guyana Francesa, Peru (Madre de Dios),
Brasil (Acre, Amapa, Amazonas,
Maranhao, Paraiba, Pernambuco,
Rondbnia, Roraima),Bolivia(Beni,
Cochabamba, La Paz)

Guatteria cuscoensis Peru (Cusco) C

Guatteria darienensis  [Panama, Colombia (Antioquia, Chocd, Cérdoba) (C

Guatteria delicatula Bolivia (La paz) C

Guatteria discolor Colombia (Amazonas, Vaupés), Guyana francesa,|C
Perd Amazonico (Loreto, Madre de Dios),
Brasil (Acre, Amazonas, Ronddnia), Bolivia
(La Paz, Pando)

Guatteria dolichopoda [Honduras, Costa Rica, Panama C

Guatteria duckeana Brasil (Amazonas, Manaus Region). C

Guatteria duodecima Ecuador Amazonico(Morona-Santiago, Napo,/C

Pastaza, Zamora-Chinchipe), Peru (Cusco,
Loreto, Madre de Dios, Pasco, San Martin),
Brasil (Acre), Bolivia (Beni, La Paz, Pando,
Santa Cruz).
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Guatteria elegans Guyana francesa C

Guatteria esmeraldae  [Ecuador (Esmeraldas) C

Guatteria esperanzae  [Brasil (Manabi) C

Guatteria eugeniifolia  [Peru Amazdnico (San Martin) C

Guatteria ferruginea Brasil (Bahia, Espirito Santo, Mato Grosso, Minas|C
Gerais, Para, Rio de Janeiro).

Guatteria flabellata Perd Amazonico (Loreto), Brasil (Amazonas,|C
Rondbdnia)

Guatteria fractiflexa Ecuador Amazonico (Zamora-Chinchipe), Peru/C
(Amazonas, Huanuco, San Martin)

Guatteria galeottiana México (Oaxaca, Veracruz) C

Guatteria goudotiana Colombia (Antioquia, Huila, Narifio, Quindio,|C
Tolima, Valle del Cauca), Ecuador
(Imbabura, Napo, Pichincha, Zamora-
Chinchipe)

Guatteria amplifolia México (Chiapas, Oaxaca, Tabasco, Veracruz),C
Guatemala, Honduras, Belice, Nicaragua,
Costa Rica, Panama.

Guatteria grandipes Perd Amazodnico (Loreto) C

Guatteria herrerana Costa Rica (Limon) C

Guatteria hirsuta Colombia (Amazonas, Antioquia, Cauca, Choco,|C
Huila, Meta, Norte de Santander,
Santander, Valle del Cauca), Venezuela
(Apure, Barinas, Falcén, Lara, Mérida,
Portuguesa, Tachira, Trujillo, Zulia),
Ecuador (Azuay, Morona-Santiago, Napo,
Pastaza, Zamora-Chinchipe), Peru
(Amazonas, Cajamarca, Loreto, Madre de
Dios, Pasco, Puno, San Martin), Brasil
(Acre, Amazonas, Para), Bolivia (Beni,
Cochabamba, La Paz, Santa Cruz)

Guatteria intermedia Noroeste Surinam, Guyana Francesa,|C
Brasil(Amapa)

Guatteria jefensis Panama C
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Guatteria latifolia Brasil (Minas Gerais, Rio de Janeiro) C

Guatteria leucotricha Guayana Francesa central C

Guatteria liesneri Colombia  (Amazonas, Antioquia, Guainia,|C
Putumayo, Vaupés), Venezuela
(Amazonas, Bolivar), Guyana, Surinam,
French Guyana, Ecuador Amazonico
(Morona Santiago, Napo, Sucumbios), Peru
(Amazonas, San Martin), Brasil (Amapa,
Amazonas, Para)

Guatteria lucens Costa Rica, Panama C

Guatteria macropus Brasil (Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais, Para)|C

Guatteria maypurensis |Colombia Amazoénica (Amazonas, Caquetd),C
Venezuela (Amazonas), Brasil (Amazonas)

Guatteria meliodora Guyana, Peru Amazonico (Loreto), Brasil (Acre,|C
Amazonas).

Guatteria minutiflora Guyana oeste y Surinam central. C

Guatteria modesta Colombia Amazodnica (Amazonas, Caqueta),C
Ecuador (Morona-Santiago, Napo,
Pastaza, Sucumbios), Peru (Amazonas,
Huanuco, Loreto, Madre de Dios, Pasco,
Ucayali), Brasil (Acre, Amazonas,
Maranhao).

Guatteria myriocarpa Brasil Amazoénico (Amazonas, Pard) C

Guatteria notabilis Brasil (Minas Gerais) C

Guatteria oblongifolia  [Ecuador (Chimborazo, Zamora-Chinchipe), PerulC
(Cajamarca, Cusco, Pasco, San Martin),
Bolivia (La Paz)

Guatteria ouregou Guayana Francesa C

Guatteria partagensis  |Guyana (Merume Mts) C

Guatteria pastazae Ecuador Amazonico (Azuay, Morona-Santiago,/C

Pastaza, Sucumbios, Zamora-Chinchipe),
Peru (Amazonas, Cajamarca, San Martin),
Brasil (Amazonas)
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Guatteria peruviana

Perd Amazonico (Loreto)

Guatteria pichinchae

Ecuador (Esmeraldas, Pichincha)

Guatteria pogonopus

Brasil (Alagoas, Bahia, Ceara, Espirito Santo,
Mato Grosso, Minas Gerais, Paraiba,
Pernambuco)

C

Guatteria pohliana

Brasil (Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais)

Guatteria polyantha

Brasil (Para)

Guatteria punctata

Colombia (Amazonas, Antioquia, Boyaca, Cauca,
Chocé, Guainia, Meta, Valle del Cauca,
Vaupés, Vichada), Venezuela (Amazonas,
Bolivar, Delta Amacuro, Zulia), Guyana,
Surinam, Guayana Francesa, Ecuador
(Azuay, Carchi, Esmeraldas, Morona-
Santiago, Napo, Pastaza, Santiago-
Zamora, Sucumbios, Zamora-Chinchipe),
Perd (Amazonas, Cajamarca, Cusco,
Huanuco, Loreto, Madre de Dios,
Oxapampa, Pasco, San Martin, Ucayali),
Brasil (Acre, Amapa, Amazonas,
Maranhao, Mato Grosso, Para, Ronddnia),
Bolivia (Beni, Cochabamba, La Paz, Pando,
Santa Cruz)

Guatteria richardii

Surinam, Guayana Francesa, Brasil Amazdnico
(Amapa)

C

Guatteria ruboides

Colombia Amazodnica (Amazonas) y Peru (Loreto).

C

Guatteria rubrinervis

Venezuela Amazoénica (Amazonas, Bolivar, Delta
Amacuro), Guyana, Surinam, Brasil
(Roraima).

C

Guatteria sabuletorum

Brasil Amazonico (Para)

Guatteria saffordiana

Venezuela norte (Aragua, Carabobo, Meérida,
Miranda, Tachira, Trujillo, Yaracuy)

C

Guatteria sanctae-crucis

Perd (Huanuco, Junin, Loreto, Madre de Dios,
Pasco, Ucayali), Bolivia (Santa Cruz)

C

Guatteria
schomburgkiana

Colombia (Guainia, Meta, Vaupés, Vichada),
Venezuela (Amazonas, Bolivar, Tachira),

Guyana, Surinam, Guayana Francesa,

C

77




Brasil (Amapa, Amazonas, Maranh&o, Mato
Grosso, Para, Paraiba, Pernambuco,
Rondénia, Roraima), Peru (Loreto), Bolivia
(Beni, Pando, Santa Cruz)

Guatteria scytophylla Colombia  Amazonica  (Caqueta, Vaupés,|C
Vichada), Venezuela (Amazonas), Guyana,
Perd (Huanuco, Junin, Loreto, Madre de
Dios, Pasco, San Martin, Ucayali), Brasil
(Acre, Amazonas, Mato Grosso, Para,
Rondoénia), Bolivia (Beni, Pando, Santa
Cruz)

Guatteria sellowiana Brasil (Bahia, Distrito Federal, Espirito Santo,|C
Goias, Mato Grosso, Minas Gerais,
Pernambuco, Rio de Ja neiro, Sdo Paulo)

Guatteria sessilicarpa |Panama C

Guatteria spectabilis Ecuador Amazonico (Napo, Orellana), PerulC
(Loreto)

Guatteria stenopetala  Venezuela Amazonica (Amazonas) C

Guatteria stenophylla Brasil Amazonico (Amazonas). C

Guatteria stipitata Colombia (Amazonas, Antioquia, Caqueta, Meta,|C
Santander), Venezuela (Amazonas),
Ecuador (Morona  Santiago, Napo,
Orellana), Peru (Amazonas, Loreto, Pasco,
San Martin)

Guatteria synsepala Colombia (Antioquia) C

Guatteria terminalis Peru (Cusco, Huanuco, Pasco, Puno, Ucayali) |C

Guatteria tomentosa Honduras, Nicaragua, Costa Rica, Panama,|C

Colombia (Antioquia, Boyaca, Choco,
Cundinamarca), Ecuador (Morona-
Santiago, Napo, Sucumbios), Peru
(Amazonas, Cusco, Huanuco, Junin, Madre
de Dios, Pasco, San Martin, Ucayali), Brasil
(Acre,Amazonas, Bahia, Espirito Santo,
Minas Gerais), Bolivia (Cochabamba, La
Paz, Pando)




Guatteria ucayalina

Nicaragua,

Costa Rica, Panama, Colombia
(Amazonas, Antioquia, Bolivar, Caqueta,
Chocé, Guainia, Huila, Meta, Norte de
Santander, Vaupés),Venezuela
(Amazonas, Apure, Barinas, Bolivar,
Carabobo, Merida, Tachira, Zulia), Guyana,
Surinam, Ecuador  (Morona-Santiago,
Napo, Pastaza, Sucumbios, Zamora-
Chinchipe), Peru (Amazonas, Cusco,
Huanuco, Loreto, Madre de Dios, Pasco,
Puno, San Martin, Ucayali), Brasil (Acre,
Amazonas, Ronddnia), Bolivia
(Cochabamba, La Paz, Pando

C

Guatteria vallensis

Colombia oeste (Choco, Valle del Cauca)

Guatteria venezuelana

Venezuela norte (Distrito Federal, Falcon, Mérida,

Miranda, Sucre, Tachira)

C

Guatteria
wokomungensis

Guyana

Anaxagorea panamensis

Anaxagorea phaeocarpa

Annona purpurea

Cymbopetalum aequale

Desmopsis microcarpa

Duguetia odorata

Fenerivia richardiana

Unonopsis bahiensis

Uvaria lobbiana

Xylopia globosa

Xylopia longipetala

Xylopia pulcherrima

Especies No incluidas
por mala calidad
en las muestras

Distribucion

Clado
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1.-G. bernardii

Venezuela (Bolivar) é
2.-G. chrysophylla Ecuador Amazonas (Napo, Pastaza), Peru (Loreto|¢ ?
3.-G. cuatrecasasii Colombia (Antioquia, Choco, Riseralda), Ecuadon¢?
(Esmeraldas)
4.-G. denudata Colombia Amazonas (Vaupés). e?
5.-G. dotana Costa Rica é?
6.-G. elata Colombia Amazonas (Amazonas, Vaupés),;?
Brasil (Amazonas), Peru (Loreto)
7.-G. eriopoda Pert Amazonas (Huanuco, Loreto) é?
8.-G. foliosa Colombia Amazonas (Caqueta, Casanare,;?

Vichada), Venezuela (Bolivar, Tachira),
Guyana Francesa, Perd
(Loreto), Brasil (Amazonas, Mato Grosso,
Para, Rondbnia), Bolivia (Beni, Santa

Cruz).
9.-G. monticola Venezuela Amazonas (Amazonas, Bolivar),;?
Guyana, Surinam
10.-G. oblonga Guayana Francesa é?
11.-G. rufotomentosa Colombia (Huila, Tolima). é?
12.-G. rubiginosa Costa Rica y Panama é?
13.-G. villosissima Brasil (Ceara, Espirito Santo, Minas Gerais, Rio de|;?
Janeiro)
14.-G. alba Brasil (Amazonas, Para). é?
15.- G. antioquensis Colombia (Meta, Vichada) é?
16.- G. campestris Brazil (Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais,
Rio de Janeiro).
Especies No incluidas|Distribucion Clado
por  falta de
material (especies
raras)
1.-G. auyantepuiensis |Venezuela (Bolivar) é?
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2.-G. aliciae

Panama (Veraguas)

3.-G. Insculpta

Colombia Amazonas (Amazonas,
Venezuela (Amazonas), Brasil (Amazonas)

Caqueta),|¢

4.-G. kamakusensis

Guyana

5.-G. odorata

Brasil Amazonas (Para)

6.-G. scalarinervia

Colombia Amazonas  (Caqueta),  Ecuadory
(Carchi, Napo, Orellana, Sucumbios), Pert
(Loreto)

7.-G. pseudorotundata

Panama (Comarca Ngabe-Buglé)

8.-G. tenera

Costa Rica

9.-G. verruculosa

Colombia (Norte de Santander),
(Barinas, Trujillo)

Venezuela|;

10.-G. turrialbana

Costa Rica, Caribbean slope

Cuadro suplementario 2. Lista de especies de Guatteria y especies outgroup.
Acervo de muestras de datos filogendmicos utilizados.

Secuencia Nombre de la especie Cédigo

RUNS&9101 TAG 35 Anaxagorea panamensis TC-S1777
RUNS&9101 TAG 30 Anaxagorea phaeocarpa TC-S1769
RUNS&9I101 TAG 11 Annona purpurea TC-S1133
RUNS89104 TAG 71 Cymbopetalum aequale TC-S2268
RUNS&9102 TAG 93 Desmopsis microcarpa TC-S1929
RUNS89104 TAG 84 Duguetia odorata TC-S1491
RUN101NIO2 TAG 56 | Fenerivia richardiana TC-S2196
RUNG62110 TAG 22 Guatteria aberrans TC-S1097
RUN100108 TAG 17 Guatteria acrantha TC-S3355
RUNS&9102 TAG 99 Guatteria aeruginosa TC-S1943
RUN100108 TAG 19 Guatteria alata TC-S3364
RUN100I11 TAG 67 Guatteria alba TC-S3414
RUN89I01 TAG 25 Guatteria allenii TC-S1762
RUN100I11 TAG 78 Guatteria alticola TC-S3493
RUN100I08 TAG 28 Guatteria amapaensis TC-S3407
RUN89102 TAG 92 Guatteria amplifolia TC-S1924
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RUN100I05 TAG 14 Guatteria anteridifera TC-S1963
RUN100I11 TAG 58 Guatteria antioquensis TC-S3351
RUN100112 TAG 31 Guatteria araracuarae TC-S3391
RUNS89102 TAG 91 Guatteria arenicola TC-S1922
RUNS89101 TAG 24 Guatteria argentea TC-S1759
RUN100I11 TAG 57 Guatteria atabapensis TC-S3345
RUNS&9102 TAG 97 Guatteria australis TC-S1937
RUN100I11 TAG 68 Guatteria ayangannae TC-S3415
RUN100I11 TAG 94 Guatteria beckii TC-S3523
RUN100108 TAG 48 Guatteria beniensis TC-S3686
RUNS89102 TAG 90 Guatteria blainii TC-S1918
RUN100105 TAG 10 Guatteria blepharophylla | TC-S1495
RUN100108 TAG 42 Guatteria brevipetiolata TC-S3670
RUNS&9I03 TAG 27 Guatteria campestris TC-S2441
RUN100I11 TAG 75 Guatteria candolleana TC-S3478
RUN100I08 TAG 36 Guatteria capixabae TC-S3483
RUN100I11 TAG 87 Guatteria carchiana TC-S3709
RUN88I09 TAG 80 Guatteria caribaea TC-S1734
RUN100108 TAG 37 Guatteria chasmantha TC-S3486
RUNS&9101 TAG 18 Guatteria chiriquiensis TC-S1745
RUNS88I09 TAG 81 Guatteria citriodora TC-S1741
RUN100I11 TAG 59 Guatteria confusa TC-S3356
RUNS89102 TAG 60 Guatteria conspicua TC-S1792
RUNS88I09 TAG 86 Guatteria costaricencis TC-S1746
RUNS&9102 TAG 62 Guatteria crassipes TC-S1799
RUN100108 TAG 35 Guatteria crassivenia TC-S3475
RUN100I112 TAG 37 Guatteria cryandra TC-S3437
RUN100I111 TAG 79 Guatteria cuscoensis TC-S3521
RUN102NI10 TAG 60 | Guatteria darienensis TC-S4189
RUN89101 TAG 19 Guatteria decurrens TC-S1749
RUN100I108 TAG 24 Guatteria delicatula TC-S3376
RUN89I01 TAG 20 Guatteria discolor TC-S1750
RUNS89I101 TAG 21 Guatteria dolichopoda TC-S1751
RUN100I111 TAG 63 Guatteria duckeana TC-S3380
RUN87101 TAG 30 Guatteria duodecima TC-51843
RUN100108 TAG 16 Guatteria dura TC-S3342
RUN100I08 TAG 25 Guatteria elegans TC-S3381
RUN100I11 TAG 64 Guatteria elegantissima TC-S3383
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RUN100I11 TAG 62 Guatteria emarginata TC-S3378
RUN100106 TAG 79 Guatteria esmeraldae TC-S3176
R89 107 T53 Guatteria esperanzae TC-S3160
RUN103110 TAG97 Guatteria eugeniifolia TC-S4696
RUNS87101 TAG 47 Guatteria ferruginea TC-51877
RUN89104 TAG 93 Guatteria flabellata TC-S2263
RUN100I11 TAG 56 Guatteria flagelliflora TC-S3344
RUN100I106 TAG 102 | Guatteria flexilis TC-S3334
RUN103108 TAGY Guatteria fractiflexa TC-S3699
RUN2100108 TAG 18 Guatteria friesiana TC-S3360
RUN2100108 TAG 13 Guatteria galeottiana TC-S3335
RUN100I108 TAG 14 Guatteria gentryi TC-S3336
RUNS87101 TAG 43 Guatteria goudotiana TC-S1865
RUNS&9I101 TAG 17 Guatteria grandiflora TC-S1743
RUN100I11 TAG 65 Guatteria grandipes TC-S3385
RUN100I08 TAG 26 Guatteria griseifolia TC-S3386
RUN100I05 TAG 12 Guatteria guianensis TC-S1500
RUN100112 TAG 44 Guatteria herrerana TC-S3496
RUNS87101 TAG 41 Guatteria hirsuta TC-51862
RUN100I112 TAG 43 Guatteria hispida TC-S3492
RUN102111 TAG 35 Guatteria intermedia TC-S2836
RUN89102 TAG 70 Guatteria inundata TC-S1872
RUN100I112 TAG 25 Guatteria japurensis TC-S3272
RUNG62110 TAG 23 Guatteria jefensis TC-S1098
RUN100I05 TAG 13 Guatteria latifolia TC-S1959
RUN100106 TAG 91 Guatteria leucotricha TC-S3270
RUN87101 TAG 36 Guatteria liesneri TC-S1857
RUN101NIO5 TAG 53 | Guatteria longicuspis TC-S3273
RUN87101 TAG 29 Guatteria lucens TC-S1841
RUNS&9102 TAG 100 Guatteria macropus TC-S1949
RUN87101 TAG 35 Guatteria maypurensis TC-S1856
RUN100I12 TAG 52 Guatteria megalocarpa TC-S3719
RUN87101 TAG 31 Guatteria megalophylla TC-51846
Run103108 TAG15 Guatteria meliodora TC-S4196
RUN100106 TAG 89 Guatteria microcarpa TC-S2704
RUN100106 TAG 93 Guatteria minutiflora TC-S3285
RUN87101 TAG 37 Guatteria modesta TC-51858
RUN100106 TAG 96 Guatteria myriocarpa TC-S3299
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RUN100106 TAG 76 Guatteria narinensis TC-S3136
RUNS89I102 TAG 101 Guatteria notabilis TC-S1951
RUN100106 TAG 95 Guatteria novogranatensis | TC-S3295
RUN89102 TAG 72 Guatteria oblongifolia TC-S1886
RUN87101 TAG 38 Guatteria oliviformis TC-S1859
RUN100106 TAG 92 Guatteria oriximinae TC-S3283
RUN89I02 TAG 69 Guatteria ouregou TC-51844
RUN100I11 TAG 74 Guatteria pachycarpa TC-S3473
RUN100112 TAG 27 Guatteria pachyphylla TC-S3294
RUN87101 TAG 39 Guatteria pacifica TC-S1860
RUN100112 TAG 26 Guatteria pakaraimae TC-S3277
RUN100106 TAG 94 Guatteria paludosa TC-S3286
RUN100I112 TAG 39 Guatteria panamensis TC-S3461
RUN100I11 TAG 84 Guatteria partagensis TC-S3684
RUNS87101 TAG 40 Guatteria pastazae TC-S1861
RUN89102 TAG 81 Guatteria Peruviana TC-S1903
RUNS89I103 TAG 10 Guatteria pichinchae TC-S2684
RUNS87101 TAG 49 Guatteria pittieri TC-51884
RUNS87101 TAG 33 Guatteria pogonopus TC-S1852
RUN100105 TAG 9 Guatteria pohliana TC-S1954
RUNS89102 TAG 59 Guatteria polyantha TC-S1790
RUNS87101 TAG 48 Guatteria pudica TC-51882
RUNS&9102 TAG 73 Guatteria punctata TC-S1887
RUN100I108 TAG 53 Guatteria reinaldii TC-S3710
RUNS89103 TAG 50 Guatteria richardii TC-S2847
RUN87101 TAG 34 Guatteria rostrata TC-S1853
RUN100108 TAG 49 Guatteria rotundata TC-S3689
RUN100I11 TAG 71 Guatteria ruboides TC-S3466
RUN100I111 TAG 70 Guatteria rubrinervis TC-S3462
RUN100I11 TAG 72 Guatteria rupestris TC-S3467
RUN100I11 TAG 73 Guatteria sabuletorum TC-S3468
RUNS89102 TAG 77 Guatteria saffordiana TC-51894
RUN100108 TAG 43 Guatteria sanctae-crucis TC-S3671
RUN89102 TAG 76 Guatteria scandens TC-S1892
RUNS89102 TAG 82 Guatteria schomburgkiana | TC-S1904
RUN87101 TAG 42 Guatteria scytophylla TC-S1864
RUN89I02 TAG 83 Guatteria sellowiana TC-S1907
RUN100I108 TAG 20 Guatteria sessilicarpa TC-S3366
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RUN100108 TAG 50 Guatteria spectabilis TC-S3693
RUN89104 TAG 100 Guatteria stenocarpa TC-52415
RUN2100I08 TAG 47 Guatteria stenopetala TC-S3683
RUN100I11 TAG 83 Guatteria stenophylla TC-53682
RUN89I01 TAG 23 Guatteria stipitata TC-S1757
RUNB89I02 TAG 78 Guatteria subsessilis TC-S1897
RUN100I11 TAG 88 Guatteria synsepala TC-S3715
RUN87101 TAG 44 Guatteria talamancana TC-51867
RUN100I08 TAG 41 Guatteria terminalis TC-S3669
RUN89102 TAG 64 Guatteria tomentosa TC-S1807
RUN100I11 TAG 86 Guatteria trichocarpa TC-S3707
RUN89102 TAG 80 Guatteria ucayalina TC-S1901
RUN100108 TAG 52 Guatteria vallensis TC-S3708
RUN100108 TAG 54 Guatteria venezuelana TC-S3711
RUNS89103 TAG 11 Guatteria venosa TC-52690
RUN87101 TAG 46 Guatteria verrucosa TC-S1874
RUN89I02 TAG 84 Guatteria wachenheimii TC-S1909
RUN100I111 TAG 80 Guatteria wokomungensis | TC-S3667
RUN89102 TAG 85 Guatteria zamorae TC-S1910
RUN101101 TAG 7 Unonopsis bahiensis TC-S1952
RUNS89I101 TAG 40 Uvaria lobbiana TC-S1167
99RUN89I07 TAG 24 | Xylopia globosa TC-S2025
RUNS89I107 TAG 30 Xylopia longipetala TC-S2035
RUN101NIO2 TAG 95 | Xylopia pulcherrima TC-S2627

Cuadro suplementario 3. Cuadro con los valores de los valores de exones
recuperados contando como total 469 exones.

Especies Exones recuperados Porcentage de exones | suma de los | porcentage de la suma
recuperados porcentages de los
de cada porcentages
exon de cada exon
Anaxagorea_panamensis | 410 87.42004 435.3768 92.83087
Anaxagorea_phaeocarpa 412 87.84648 424 .377 90.4855
Cymbopetalum_aequale 447 95.30917 377.0158 80.38717
Duguetia_odorata 461 98.29424 315.5319 67.27758
Xylopia_globosa 466 99.36034 423.5768 90.31489
Xylopia_longipetala 462 98.50746 368.0774 78.48132
Guatteria_aberrans 452 96.37527 433.3964 92.40862
Guatteria_acrantha 454 96.80171 412.1147 87.87093
Guatteria_aeruginosa 459 97.8678 423.4845 90.29519
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Guatteria_alata 466 99.36034 432.587 92.23603
Guatteria_alba 458 97.65458 412.1854 87.88601
Guatteria_allenii 460 98.08102 418.0905 89.14509
Guatteria_alticola 464 98.9339 371.7823 79.27127
Guatteria_amapaensis 468 99.78678 383.5469 81.77973
Guatteria_amplifolia 454 96.80171 417.8496 89.09374
Guatteria_anteridifera 465 99.14712 428.5761 91.38084
Guatteria_antioquensis 453 96.58849 413.1032 88.08171
Guatteria_araracuarae 463 98.72068 382.7838 81.61701
Guatteria_arenicola 460 98.08102 413.0332 88.06678
Guatteria_argentea 461 98.29424 426.349 90.90598
Guatteria_atabapensis 462 98.50746 344.3308 73.41808
Guatteria_attenuata 461 98.29424 405.7281 86.50919
Guatteria_australis 462 98.50746 411.8561 87.81579
Guatteria_ayangannae 463 98.72068 378.5028 80.70423
Guatteria_beckii 468 99.78678 420.5539 89.67034
Guatteria_beniensis 467 99.57356 402.8044 85.8858

Guatteria_blainii 461 98.29424 409.0775 87.22335
Guatteria_blepharophylla 465 99.14712 424135 90.43391
Guatteria_brevipetiolata 465 99.14712 430.2283 91.7331

Guatteria_campestris 440 93.81663 415.2044 88.52972
Guatteria_candolleana 465 99.14712 416.8161 88.87336
Guatteria_capixabae 465 99.14712 412.3345 87.91781
Guatteria_carchiana 465 99.14712 416.649 88.83775
Guatteria_caribaea 466 99.36034 380.3963 81.10795
Guatteria_chasmantha 465 99.14712 428.2619 91.31384
Guatteria_chiriquiensis 426 90.83156 419.9135 89.5338

Guatteria_citriodora 464 98.9339 429.2045 91.51482
Guatteria_clusiifoli 458 97.65458 429.6879 91.61789
Guatteria_confusa 464 98.9339 358.2921 76.3949

Guatteria_conspicua 465 99.14712 419.6587 89.47947
Guatteria_costaricencis 461 98.29424 425.7218 90.77223
Guatteria_crassipes 463 98.72068 404.2121 86.18595
Guatteria_crassivenia 463 98.72068 432.9104 92.30498
Guatteria_cryandra 465 99.14712 419.2149 89.38484
Guatteria_cuscoensis 463 98.72068 421.4495 89.86131
Guatteria_darienensis 465 99.14712 400.8734 85.47407
Guatteria_decurrens 463 98.72068 328.4546 70.03297
Guatteria_delicatula 462 98.50746 431.3768 91.97799
Guatteria_discolor 463 98.72068 425.658 90.75864
Guatteria_dolichopoda 462 98.50746 426.2357 90.88181
Guatteria_duckeana 465 99.14712 428.1671 91.29362
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Guatteria_duodecima 439 93.60341 375.7031 80.10728
Guatteria_dura 460 98.08102 414.8939 88.46352
Guatteria_elegans 464 98.9339 413.9401 88.26015
Guatteria_elegantissima 460 98.08102 416.6986 88.84832
Guatteria_emarginata 466 99.36034 410.8322 87.59748
Guatteria_esmeraldae 464 98.9339 432.6316 92.24555
Guatteria_ferruginea 401 85.50107 308.8684 65.85681
Guatteria_flabellata 441 94.02985 375.8593 80.14057
Guatteria_flagelliflora 451 96.16205 430.3013 91.74868
Guatteria_flexilis 463 98.72068 421.9559 89.96928
Guatteria_friesiana 465 99.14712 370.8814 79.07919
Guatteria_galeottiana 465 99.14712 427.3158 91.11211
Guatteria_galeottiana 465 99.14712 431.7975 92.0677

Guatteria_gentryi 462 98.50746 428.425 91.34861
Guatteria_goudotiana 439 93.60341 356.7837 76.07329
Guatteria_grandiflora 462 98.50746 419.5859 89.46394
Guatteria_grandipes 463 98.72068 414.4629 88.37161
Guatteria_griseifolia 461 98.29424 419.2675 89.39605
Guatteria_guianensis 465 99.14712 432.5334 92.2246

Guatteria_herrerana 455 97.01493 431.2946 91.96046
Guatteria_heteropetala 461 98.29424 405.3968 86.43855
Guatteria_hirsuta 440 93.81663 366.9246 78.23553
Guatteria_hispida 468 99.78678 366.5353 78.15251
Guatteria_inundata 464 98.9339 423.1556 90.22507
Guatteria_japurensis 464 98.9339 431.614 92.02858
Guatteria_jefensis 448 95.52239 396.2081 84.47933
Guatteria_latifolia 466 99.36034 430.0571 91.69662
Guatteria_leucotricha 465 99.14712 430.8849 91.87312
Guatteria_liesneri 437 93.17697 359.6409 76.6825

Guatteria_longicuspis 468 99.78678 405.4178 86.44302
Guatteria_longicuspis 462 98.50746 428.2672 91.31497
Guatteria_lucens 438 93.39019 392.8649 83.7665

Guatteria_macropus 459 97.8678 418.9093 89.31968
Guatteria_maypurensis 433 92.32409 366.2526 78.09224
Guatteria_megalocarpa 465 99.14712 386.1521 82.33519
Guatteria_megalophylla 433 92.32409 371.4113 79.19217
Guatteria_meliodora 465 99.14712 420.103 89.57421
Guatteria_microcarpa 465 99.14712 433.992 92.53561
Guatteria_minutiflora 466 99.36034 426.9733 91.03908
Guatteria_modesta 436 92.96375 375.9022 80.14972
Guatteria_myriocarpa 462 98.50746 416.8892 88.88896
Guatteria_narinensis 466 99.36034 431.708 92.04862
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Guatteria_notabilis 455 97.01493 346.1712 73.81049
Guatteria_novogranatensis | 465 99.14712 412.7246 88.00099
Guatteria_oblongifolia 463 98.72068 411.8576 87.81612
Guatteria_oligocarpa 463 98.72068 422.9425 90.17963
Guatteria_oliviformis 434 92.53731 373.3121 79.59746
Guatteria_oriximinae 460 98.08102 390.2786 83.21506
Guatteria_ouregou 462 98.50746 435.6419 92.8874

Guatteria_pachycarpa 461 98.29424 422.6198 90.11083
Guatteria_pachyphylla 459 97.8678 399.5084 85.18303
Guatteria_pacifica 444 94.66951 362.172 77.22217
Guatteria_pakaraimae 458 97.65458 412.4568 87.94388
Guatteria_paludosa 463 98.72068 418.1466 89.15706
Guatteria_panamensis 450 95.94883 426.2385 90.88241
Guatteria_partagensis 465 99.14712 418.1017 89.14749
Guatteria_pastazae 435 92.75053 379.052 80.82132
Guatteria_peruviana 453 96.58849 409.5798 87.33046
Guatteria_pichinchae 461 98.29424 407.342 86.8533

Guatteria_pittieri 441 94.02985 352.1046 75.07561
Guatteria_pogonopus 427 91.04478 362.4081 77.27251
Guatteria_pohliana 464 98.9339 425.0872 90.63694
Guatteria_polyantha 463 98.72068 343.5606 73.25385
Guatteria_pudica 426 90.83156 295.7021 63.04948
Guatteria_punctata 461 98.29424 428.1621 91.29256
Guatteria_reinaldii 465 99.14712 432.6629 92.25222
Guatteria_revoluta 448 95.52239 412.8312 88.02371
Guatteria_richardii 455 97.01493 403.9392 86.12776
Guatteria_rigida 434 92.53731 329.5929 70.27568
Guatteria_rostrata 439 93.60341 355.7131 75.84501
Guatteria_rotundata 466 99.36034 435.7505 92.91056
Guatteria_rubiginosa 464 98.9339 435.8863 92.93952
Guatteria_ruboides 465 99.14712 400.6801 85.43285
Guatteria_rubrinervis 463 98.72068 409.0315 87.21355
Guatteria_rupestris 463 98.72068 417.9824 89.12206
Guatteria_sabuletorum 465 99.14712 418.2292 89.17467
Guatteria_saffordiana 455 97.01493 424.5936 90.53168
Guatteria_sanctae-crucis 463 98.72068 430.5055 91.79223
Guatteria_scandens 463 98.72068 428.0723 91.27341
Guatteria_schomburgkiana | 457 97.44136 416.0244 88.70457
Guatteria_scytophylla 435 92.75053 373.893 79.72132
Guatteria_sellowiana 455 97.01493 413.7542 88.22051
Guatteria_sessilicarpa 465 99.14712 426.2926 90.89394
Guatteria_sp 466 99.36034 435.3804 92.83165
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Guatteria_spectabilis 463 98.72068 431.5487 92.01464
Guatteria_stenocarpa 447 95.30917 329.7134 70.30135
Guatteria_stenopetala 460 98.08102 420.7934 89.7214

Guatteria_stenophylla 463 98.72068 405.4759 86.45543
Guatteria_stipitata 461 98.29424 424.4991 90.51153
Guatteria_subsessilis 460 98.08102 424 877 90.59212
Guatteria_synsepala 465 99.14712 416.825 88.87526
Guatteria_talamancana 420 89.55224 380.2316 81.07284
Guatteria_terminalis 466 99.36034 425.9627 90.82361
Guatteria_tomentosa 456 97.22814 422.929 90.17675
Guatteria_trichastema 464 98.9339 428.1225 91.28411
Guatteria_trichocarpa 463 98.72068 419.3451 89.4126

Guatteria_ucayalina 459 97.8678 425.8214 90.79347
Guatteria_vallensis 467 99.57356 422.5426 90.09437
Guatteria_venezuelana 466 99.36034 426.1576 90.86516
Guatteria_venosa 460 98.08102 422.7133 90.13077
Guatteria_verrucosa 416 88.69936 337.48 71.95736
Guatteria_wachenheimii 459 97.8678 402.6806 85.8594

Guatteria_wokomungensis | 464 98.9339 407.5246 86.89223
Guatteria_zamorae 459 97.8678 408.8074 87.16576

Cuadro suplementario 4. Cuadro con los

modelos considerados por

BioGeoBEARS.
LnL parametros |d E AlCc AlCc_wt
DEC -453.92 0.0072 0.0058 911.9 0.99
DIVALIKE -459.12 0.0078 2.0e-09 922.2 0.0060
BAYAREALIKE -466.32 0.0055 0.051 936.7 4.1e-06
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Figura suplementaria 1. Filogenia
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probabilidad posterior son variables
a lo largo de la filogenia, pero en los
clados tempranamente divergentes
son robustos mientras que en
algunos derivados con valores mas
bajos. clado A en rojo, clado B en
verde, clado C en azul.
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LEYENDA

[ Figura suplementaria 5.
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