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RESUMEN

La seccion Uncinia (Carex, Cyperaceae) es uno de los grupos mas diversos del género
Carex en Sudamerica. De origen local, tiene como uno de sus centros de diversidad y
endemismo el archipiélago de Juan Ferndndez, donde presenta un inusual patron de
distribucion: casi la totalidad de las especies estan restringidas a la isla Alejandro Selkirk,
la mas joven geoldgicamente y la méas lejana al continente. En este trabajo, se investigo el
origen de los linajes endémicos del archipiélago de Juan Fernandez, representados por: C.
aspericaulis, C. macloviformis, C. fernandesiana y C. plurinervata (excluyendo C. firmula
subsp. firmula) desde el enfoque de la biogeografia histérica. (Cémo ocurrié la
colonizacion de la seccién Uncinia en el archipiélago de Juan Fernandez? fue la pregunta
de investigacion que se intentd responder. La hipOtesis que se planted fue que la
colonizacién de la seccion Uncinia en el archipiélago de Juan Ferndndez ocurrié por
eventos de colonizacion independientes para cada especie; es decir, que no ocurrieron
procesos de cladogénesis dentro del archipiélago. Para poner a prueba la hipotesis se
utilizaron métodos de reconstruccion filogenética de Maxima Verosimilitud e Inferencia
Bayesiana utilizando el marcador molecular ETS1-F y se realizaron analisis de tiempos de
divergencia y estimacion de &reas de origen ancestral. Los resultados indican que la
diversidad insular se habria originado a partir de un evento de colonizacion desde los Andes
del norte-centro hacia la isla Robinson Crusoe, hace ca. 2,4 Ma. Al menos cuatro especies
se habrian originado por cladogénesis dentro del archipiélago, siendo C. macloviformis la
Unica especie endémica cuyo origen proviene de un evento de colonizacion desde Chile
continental. Adicionalmente, se detectaron dos linajes evolutivos independientes para C.
fernandesiana, restringidos a cada una de las islas. Finalmente, los resultados apuntan a que
una gran porcién de la diversidad continental de la seccion Uncinia tiene un origen insular
a partir de, al menos, dos eventos de colonizacion inversa desde el archipiélago de Juan
Fernandez. La hipotesis de trabajo es rechazada y los datos obtenidos dan indicios de un
patron evolutivo atipico en islas oceanicas y no registrado para la diversidad de Juan

Fernandez.



INTRODUCCION

Histéricamente, las islas oceanicas han sido consideradas como laboratorios naturales para
el estudio de la biodiversidad (Whittaker & Fernandez-Palacios, 2007). Algunas de las
caracteristicas distintivas de estos sistemas insulares contribuyen a facilitar su estudio desde
un punto de vista evolutivo, destacando: un area geogréfica discreta con limites bien
definidos; un grado de aislamiento usualmente alto con respecto a otras masas terrestres;
una fecha de inicio a partir de cuando comienza el establecimiento de comunidades bioticas
(i.e. edad de origen); y conocimiento a priori de las fuentes de diversidad méas probables,
definidas por la cercania geografica con otras &reas emergidas (continentales o insulares;
Emerson, 2002; Whittaker et al., 2017; Stuessy et al., 2017).

Otro atributo importante es que las islas oceénicas son sistemas dindmicos que se modifican
drasticamente a lo largo de su desarrollo ontogénico (Whittaker & Fernandez-Palacios,
2007; Whittaker et al., 2008; Borregaard et al., 2017). La ontogenia de una isla de origen
volcanico se puede dividir en cuatro fases geoldgicas: 1) la formacién de novo del edificio
volcanico en el océano y su posterior emergencia; 2) una etapa de intensa actividad
geoldgica, con la isla ya emergida; 3) un maximo en el area geogréfica de la isla; y 4), la
disminucion gradual del area de la isla a causa de procesos erosivos, hasta llegar a su
consecuente sumersion en el océano (Valente et al., 2014; Stuessy et al., 2022). La duracion
total del proceso ontogénico de una isla de origen volcéanico, desde su formacion hasta la
sumersion total en el océano, ha sido estimada con una duracion media de 6 Ma (Stuessy et
al., 1998), aunque otros autores han hecho énfasis en la incertidumbre de esta estimacion
(Whittaker et al., 2017). Los cambios geoldgicos de una isla tienen un impacto notable en
sus sistemas ecoldgicos, por lo que resulta esencial tener en cuenta las transformaciones del
paisaje a lo largo del tiempo para comprender las dindmicas evolutivas de los linajes
insulares (Whittaker & Fernandez-Palacios, 2007; Valente et al., 2014; Stuessy et al.,
2022).

Actualmente, el cuerpo tedrico que explica con mayor precision la relacion entre la

ontogenia de una isla y el desarrollo de su biota es el Modelo General Dinamico de la

8



biogeografia de islas (GDM, por las siglas en inglés de General Dynamic Model; Whittaker
et al., 2008). Este modelo propone que las islas tienen una capacidad de carga (K)
determinada por el ambiente, que alcanza su cumbre durante o poco después de la etapa 3,
cuando la isla alcanza su area geografica maxima (Valente et al., 2014). Posteriormente, K
disminuye de manera progresiva a medida que los procesos erosivos -gque actdan de manera
mas intensa de la etapa 4- disminuyen el area y la complejidad topografica de la isla
(Whittaker et al., 2008; Valente et al., 2014).

En este sentido, la evolucion de la flora y las dinamicas ecoldgicas de las comunidades de
vegetacion de un sistema insular estaran limitadas por las condiciones que impone cada
etapa del desarrollo ontogénico de una isla (Stuessy et al., 2022). Los eventos de
colonizacién y los procesos de especiacion, por ejemplo, ocurrirdn de manera mas frecuente
poco antes de la etapa de desarrollo maximo del area de una isla (Valente et al., 2014;
Stuessy, 2020; Stuessy et al., 2022), mientras que el desarrollo de la vegetacion ya
establecida en un sistema insular se ird modificando de manera progresiva a medida que
ocurren cambios en la superficie y la complejidad topografica de una isla (Stuessy et al.,
2014, 2022). Potencialmente, estas modificaciones ambientales pueden actuar: i)
promoviendo procesos de especiacion, ya sea mediante la disponibilidad de nuevas islas
para colonizar o por el desarrollo de novo de ambientes con condiciones micro-climaticas
distintas (Steinbauer et al., 2013; Garcia-Olivares et al., 2017; Stuessy, 2020); ii)
aumentando la frecuencia de eventos de migracion por la compactacion de la flora
(Fernandez-Palacios et al., 2011; Stuessy, 2020); o iii) favoreciendo los eventos de
extincion por la reduccion de la superficie de una isla, por eventos de deriva génica, 0 por

la inmersidn total de una isla (Stuessy, 2020; Stuessy et al., 2022).

El proceso fundamental que da origen a las comunidades insulares es la colonizacion
(McArthur & Wilson, 1967). Es un proceso de dos etapas, que incluye, por un lado, la
dispersion de los propagulos, y, posteriormente, el establecimiento de poblaciones viables
dentro de una isla (McArthur & Wilson, 1967; Heleno & Vargas, 2015). En plantas
terrestres, se reconoce que los sindromes de dispersion a larga distancia (desde ahora LDD,
por las siglas en inglés de Long Distance Dispersal) son un rasgo clave que juega un rol

fundamental en este proceso (Carlquist, 1966; Nathan, 2006; Gillespie et al., 2012), aunque



su importancia ha sido subestimada desde la escuela biogeografica vicariante (Heads &
Saldivia, 2024). Cuatro sindromes de LDD han sido identificados como los mas
importantes en la colonizacion de las islas oceénicas (Carlquist, 1966): la anemocoria
(dispersion por el viento), la endozoocoria (dispersion interna por un agente biotico
frugivoro), la epizoocoria (dispersion externa por un agente bidtico) y la talasocoria
(dispersion por las corrientes marinas). La importancia relativa de cada sindrome de
dispersion y su aporte al ensamblaje de las comunidades de plantas en islas oceanicas es
variable, y parece estar determinada por las caracteristicas intrinsecas de cada sistema
insular (Heleno & Vargas, 2015). Por ejemplo, la endozoocoria parece ser el sindrome mas
comun en Hawaii (Carlquist, 1974), mientras que la talasocoria en las Galapagos (Vargas et
al., 2012) y en las Azores (Heleno & Vargas, 2015). Ademas, el proceso de migracion hacia
un sistema insular puede estar restringido a ventanas de colonizacidn, es decir, intervalos de
tiempo puntuales donde los distintos factores -bidticos o abidticos- que facilitan la LDD

actian de manera simultanea (Fernandez-Palacios et al., 2011).

La consumacion de la colonizacién dependera de que los organismos inmigrantes puedan
establecerse con éxito. Esta segunda etapa va a depender tanto de atributos biologicos de
los organismos como de las oportunidades ecoldgicas que ofrece una isla. Por un lado, la
capacidad de carga de una isla y su etapa de desarrollo ontogénico impondran un marco de
limitaciones ecoldgicas que puede actuar como filtro para ciertos migrantes (Whittaker et
al., 2008; Stuessy et al., 2022). Por otro lado, seran cruciales ciertos factores intrinsecos de
la biologia de los organismos colonizadores. Uno de estos es el sistema de reproduccion, y
se ha sugerido que los organismos autocompatibles son los inmigrantes con mayor
potencial de éxito (Baker, 1955, 1967). Otro factor es el tiempo generacional de los
organismos colonizadores. Se predice que las especies que tienen tiempos generacionales
cortos seran favorecidas por sus tasas de recombinacion mas rapidas, en contraste con
especies de tiempos generacionales largos que tardan mas en alcanzar la madurez

reproductiva (Lanfear et al., 2013).

Una vez establecidas las poblaciones viables en una isla, diferentes dindmicas bioticas y
abioticas de distinto origen determinaran el camino evolutivo de los linajes colonizadores

(Emerson, 2002; Stuessy et al., 2017). Cuales son los factores mas relevantes en el
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complejo proceso de la especiacion es una de las preguntas fundamentales tanto de la
biogeografia de islas (Whittaker & Ferndndez-Palacios, 2007; Patifio et al., 2017), como de
la biologia evolutiva en general (Coyne & Orr, 2004). A pesar de que suele asociarse la
evolucion en islas oceanicas a procesos de radiacion explosiva (Losos & Ricklefs, 2009;
Cerca et al., 2023; Roeble et al., 2024), la mayoria de los linajes diversifican solo a tasas
limitadas o incluso no lo hacen (Patifio et al., 2014, 2017), y por ello, inferir procesos
evolutivos utilizando Gnicamente el esquema taxondémico de una biota insular puede dar
resultados sesgados, por ejemplo, al predecir eventos Unicos de colonizacion en grupos con

un namero alto de especies dentro de una isla (Igea et al., 2015, Emerson & Patifio, 2018).

Por ello, en la biogeografia de islas se ha puesto énfasis en describir procesos y patrones
generales que permitan aproximar la teoria a casos especificos, con el objetivo de
comprender, al menos de manera parcial, como se desarrollan los procesos de colonizacion,
especiacion y extincion en estos sistemas aislados (Whittaker & Ferndndez-Palacios, 2007;
Patifio et al., 2017; Stuessy et al., 2017). En esta linea, multiples estudios han adoptado un
marco conceptual basado en patrones de especiacion, es decir, modos generales de
evolucion que los organismos describen al diversificar en islas oceanicas. Uno de estos
patrones es la especiacién anagenética, que define procesos de evolucion transformacional
en los linajes colonizadores a partir de una poblaciéon parental proveniente del linaje
hermano (Stuessy et al., 2006). Este modelo predice que las diferencias genéticas se
acumulan de manera gradual durante el proceso de especiacion, resultando en una
diferenciacion genética conspicua entre las poblaciones divergentes, y, adicionalmente, una
diferenciacion morfoldgica reducida con respecto a las poblaciones parentales (Stuessy et
al., 2006; Stuessy et al., 2014; Takayama et al., 2015). El otro modelo es la especiacién
cladogénetica, y describe procesos de evolucion divergente, donde el ancestro colonizador
evoluciona en dos o mas linajes distintos. En islas oceanicas, este modelo evolutivo suele
estar asociado a procesos de radiacion adaptativa (Ferndndez-Mazuecos et al., 2020), es
decir, el origen de multiples descendientes ecoldgicamente divergentes a partir de un Gnico
ancestro colonizador producto de la adaptacion rapida a ambientes heterogéneos
(Fernandez-Mazuecos et al., 2020; Cerca et al., 2023). Aunque las radiaciones adaptativas
resultan en descendientes con una diferenciacion morfologica pronunciada, se predice que

los niveles de diversidad genética son muy bajos por causa del corto tiempo disponible para

11



acumular diferencias genéticas (Stuessy et al., 2014; Takayama et al., 2015), lo que se
traduce en un marcado desequilibrio entre los niveles de diferenciacion clado- y

anagenéticos que se observan.

El archipiélago de Juan Fernandez es un escenario ideal para el estudio de la colonizacion y
la evolucion de plantas. Esta formado por tres islas de origen oceénico, ubicadas a méas de
600 km de las costas de Chile continental. Existen dos islas principales con un area similar
de ca. 50 km?, un islote menor de unos 2.1 km?, ubicado 2 km al SO de Robinson Crusoe, y
una serie de guyots y montes submarinos ubicados hacia el E, méas cercanos al continente, y
que forman el arco insular del archipiélago (Lara et al., 2018). Las islas principales se
sitlan en un escenario geogréafico lineal, correlacionado con la edad geoldgica de cada una.
La isla mas antigua es Robinson Crusoe con ca. 4 Ma (Lara et al., 2018), y es la méas
cercana a Chile continental. La més joven es Alejandro Selkirk, con ca. 1 Ma (Lara et al.,
2018) y es la mas alejada, pues se ubica 181 km hacia el O de Robinson Crusoe, mas o
menos sobre la misma latitud (33°S; ver Figura 1a).

1a

Alejandro Robinson
Selkirk Crusoe

(s

80° W &Snma Clara

JJS

Figura 1. Mapa del archipiélago de Juan Fernandez. a) Ubicacion geogréafica del archipiélago de Juan
Fernandez en relacion con Chile continental; b) Hipotesis geomorfologicas sobre el desarrollo ontogénico de
las islas (extraido de Stuessy et al., 2022); A: isla Robinson Crusoe actualmente, B: isla Robinson Crusoe

hace 3 Ma; C: isla Alejandro Selkirk actualmente, D: isla Alejandro Selkirk hace 2 Ma.
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Este escenario geografico lineal permite predecir una relacion entre la edad y distancia
geogréfica de cada isla con la edad de los linajes insulares (Ferndndez-Mazuecos et al.,
2020), un patron conocido como la regla de progresion en islas oceénicas (Funk & Wagner,
1995). Esta regla predice que las islas geologicamente mas antiguas, al haber estado
disponibles para ser colonizadas durante un periodo de tiempo mas prolongado, tenderan a
conservar linajes mas antiguos en comparacion con las islas mas jovenes. De la misma
forma, la probabilidad de que ocurran eventos de colonizacion serd mayor en las islas mas
cercanas a fuentes de diversidad importantes como continentes u otros archipiélagos
oceanicos. Debido a la mayor cercania con el continente y a la mayor edad geoldgica, es
esperable que la isla Robinson Crusoe haya actuado como un sumidero, donde los linajes
que colonizaron el archipiélago llegaron y evolucionaron primero, para posteriormente
dispersarse y establecerse en la isla Alejandro Selkirk (e.g. Megalachne, Moreno-Aguilar et
al., 2020; Robinsonia, Takayama et al., 2015). El origen de la flora de Juan Fernandez
proviene, en su mayor parte, de linajes de Chile continental, la fuente de diversidad mas
cercana (Stuessy et al., 2017; Penneckamp, 2018). La region con mayor nimero de géneros
compartidos es Biobio, con 80 géneros, pero la region con la similitud floristica mas alta -
segun el indice de Jaccard- es Magallanes (Moreira-Munoz, 2011; Stuessy et al., 2017;
Penneckamp, 2018).

Sin embargo, es importante considerar las implicancias teéricas que predice el Modelo
Dinamico General de islas (Whittaker et al., 2008), referidas a la relacion de la diversidad
de una isla con su etapa de desarrollo ontogénico. En este sentido, Stuessy et al. (2022)
infieren que la isla Robinson Crusoe se encontraria actualmente en una etapa tardia de su
desarrollo, habiendo reducido su &rea geografica aproximadamente en un 95%, y su
elevacion maxima de 3000 m se ha reducido a los actuales 915 m, con una pérdida de, al
menos, el 25% de su diversidad floristica (Stuessy et al., 1998, 2022). Mientras que la isla
Alejandro Selkirk, mucho mas joven, se encontraria en una etapa de desarrollo temprana,
con un area geografica ain extendida y una vegetacion menos afectada por los cambios
naturales en el paisaje (ver Figura 1b). En relacion con el desarrollo de la diversidad de las
islas, Robinson Crusoe se encontraria en una etapa de senescencia (etapa 4), con una
vegetacion reducida y condensada producto de los cambios continuos en su geomorfologia

y una flora con caracteristicas relictuales (Stuessy et al., 2022). Por otra parte, la
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emergencia y desarrollo reciente de la isla Alejandro Selkirk la sitian en una etapa mucho
mas activa desde el punto de vista de la evolucidn de su diversidad (etapa 3), y su presencia
probablemente ha proveido de un escape para la flora disminuida de Robinson Crusoe
durante el altimo millon de afios, siguiendo la regla de la progresion (Stuessy et al., 2022).
Estas predicciones debieran verse reflejadas de manera directa en los niveles de diversidad
de cada isla y en los patrones biogeograficos del archipiélago (Stuessy, 2020).
Actualmente, la distribucion de la diversidad es relativamente equilibrada entre las dos
islas, aunque en Robinson Crusoe se registra una riqueza de especies moderadamente

mayor (Marticorena et al., 1998; Stuessy et al., 2017).

Figura 2. Especies de Carex seccion Uncinia presentes en el archipiélago de Juan Ferndndez. A.

Espigas de C. aspericaulis (Aa); C. fernandesiana (Ab); C. firmula (Ac); C. macloviformis (Ad); C.
plurinervata (Ae). La escala de medida es de 1 cm de largo. B. Utriculos de C. aspericaulis (Ba); C.
fernandesiana (Bb); C. firmula (Bc); C. macloviformis (Bd); C. plurinervata (Be). La escala de medida es de

1 mm de largo. Elaboracidn propia.
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En este trabajo se estudiaron los patrones de colonizacion y modos de especiacion de
aquellas especies de la seccion Uncinia (Pers.) Baill. (Carex, Cypeaceae) que son
endémicas del archipiélago de Juan Ferndndez. Carex seccion Uncinia (en adelante, solo
Uncinia), con sus 72 especies, es el grupo mas diverso entre las siete secciones de Carex
subgénero Uncinia (Roalson et al., 2021; Garcia-Moro et al., 2022). Este grupo esta
caracterizado por una morfologia relativamente homogénea y muy consistente: todas las
especies tienen inflorescencias constituidas por una Unica espiga terminal y andrdgina,
cuyos utriculos disponen de un érgano especializado, la raquilla, que emerge del rostro y se
tuerce sobre si misma en su porcion distal, formando un ganchito muy conspicuo (ver
Figura 2B; Reznicek, 1990; Jiménez-Mejias & Dorr, 2018). Este caracter es una de las
pocas evidencias inequivocas de adaptacion a la dispersion por epizoocoria en Carex, y es
clave para explicar la distribucion global del grupo, caracterizada por notables disyunciones
geogréficas originadas por multiples eventos de LDD (Garcia-Moro et al., 2022). A pesar
de que el origen de Uncinia ha sido estimado en Sudamérica (Garcia-Moro et al., 2022),
solo un poco menos de la mitad de la diversidad de esta seccion se concentra dentro del
continente, alcanzando marginalmente Centroamérica y el Caribe, mientras que la otra
mitad se concentra en Nueva Zelanda. Ademas, un nimero considerable de especies se
distribuyen de manera dispersa en islas circumantarticas como Malvinas, Marion, Georgia
del Sur y Santa Helena, Amsterdam-San Pablo, Antipodas o Tristan da Cunha, como
también islas del Pacifico: Hawaii, Filipinas, Islas Australes o0 Nueva Caledonia, entre otras
(Roalson et al., 2021; Garcia-Moro et al., 2022).

Nombre del taxén Distribucion geogréfica RC AS
Carex aspericaulis (G.A. Wheeler) J.R.Starr JFE X
Carex fernandesiana (Nees ex Boeckler) J.R.Starr JFE (ambas islas) X X
Carex firmula (Kuk) J.R.Starr subsp. firmula JFE X
Carex macloviformis (G.A. Wheeler) J.R.Starr JFE X
Carex phleoides Cav. subsp. phleoides JFE, CHL, ARG, BOL X
Carex plurinervata J.R.Starr JFE X
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Tabla 1. Diversidad taxondmica de Carex seccién Uncinia en el archipiélago de Juan Ferndndez. Se muestra

la distribucion general de cada tax6n junto a su distribucion dentro del archipiélago.

En el archipiélago de Juan Fernandez, la seccion Uncinia esta representada por seis
taxones: cuatro son especies endémicas, uno es una subespecie endémica, y el otro una
especie distribuida de manera disyunta en Juan Fernandez y Sudamérica (Wheeler, 2007,
ver Tabla 1). La fuente de origen mas probable para los taxones de Juan Fernandez es Chile
continental, ya que alli se concentra la mayor diversidad de la seccién Uncinia en
Sudamérica y es la porcion del continente méas cercana al archipiélago (Wheeler, 2007;
Garcia-Moro et al., 2022). Llamativamente, la distribucion del grupo en Juan Fernandez
parece no corresponder con la regla de progresion de islas oceanicas, ya que en la isla
Robinson Crusoe, la méas cercana al continente y la mas antigua, solo crece Carex
fernandesiana (Nees ex Boeckeler) J.R.Starr, con el resto de taxones restringidos a
Alejandro Selkirk. Si la diversidad empobrecida de la isla Robinson Crusoe es efecto de la
compactacién y de la extincion local de su flora, o si las especies de la isla Alejandro
Selkirk son linajes que colonizaron directamente esta isla desde el continente en tiempos

geoldgicos recientes es aln incierto.
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HIPOTESIS

Si se considera la polifilia de la seccion Uncinia en el archipiélago de Juan Ferndndez
inferida en analisis filogenéticos anteriores no publicados (Mufioz Schiiler, Unidad de
Investigacion), y se tiene en cuenta la notable capacidad de dispersion a larga distancia que
caracteriza a estas especies, resulta adecuado predecir que en este grupo de la biota insular,
mas que en otros, la dispersion a larga distancia debid ser un proceso recurrente durante su
colonizacion del archipiélago, y su frecuencia debid tener consecuencias directas en los
modos de especiacion que dieron origen al patron actual de su diversidad insular. Por lo
expresado, se plantea como hipdtesis que la colonizacion de Carex seccion Uncinia en el
archipiélago de Juan Fernandez tuvo lugar mediante eventos de colonizacion
independientes, y, por ende, su diversidad se originé en ausencia de procesos de

cladogénesis en alguna de las islas.
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OBJETIVOS

Objetivos generales:

1.

Estimar el tiempo y nimero de eventos de colonizacion de Carex seccion Uncinia
en el archipiélago de Juan Fernandez.
Inferir los modos de especiacion de los linajes de Carex seccion Uncinia en el

archipiélago de Juan Fernandez.

Objetivos especificos:

1.

Estimar los tiempos de divergencia de los linajes de Carex seccion Uncinia en el
archipiélago de Juan Fernandez.

Estimar el &rea de origen ancestral de los linajes insulares de Carex seccién Uncinia
y posibles patrones de direccionalidad durante la colonizacién del archipiélago de
Juan Fernandez.

Contrastar la historia evolutiva de Carex seccion Uncinia con los cambios
climaticos del Cenozoico tardio en Sudamérica.

Aclarar las relaciones de ancestro-descendencia de las especies insulares de Carex

seccién Uncinia.
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MATERIALES Y METODOS

Uso de la terminologia

La robustez tedrica de los conceptos de especiacion anagenética y cladogenética ha sido
criticada por asumir a priori una relacion entre el escenario geogréafico de la especiacion y
los procesos evolutivos que dan origen a un grupo (Emerson & Patifio, 2018), basdndose
Unicamente en la distribucion de especies hermanas de un sistema insular. De la misma
forma, estos conceptos llevan implicitos por definicion una afirmacion sobre como se
distribuye el cambio evolutivo -0 cambio anagenético- en los linajes descendientes de un
evento de especiacion. Los autores de esta critica remarcan que estos modelos de
especiacion son “hipdtesis a ser testeadas y no suposiciones a ser impuestas”. Si bien en el
presente estudio se reconocen estos defectos y se aceptan varios de los planteamientos
desarrollados en esta critica, se ha decidido conservar de cualquier forma la terminologia ya
mencionada, principalmente por suponer una discusion que va mas all& de los alcances de
este trabajo. La revision de esta terminologia requiere de una discusion en profundidad. Si
bien existen brechas conceptuales en su interpretacion, es relevante ponderar el valor
utilitario que entregan al estudio de la biogeografia de islas como conceptos intuitivos y
convenientes que facilitan, mas de lo que dificultan, la discusion sobre los patrones de

especiacion en islas oceanicas.

Muestreo

Para realizar los analisis moleculares, se compilé un muestreo de Carex seccion Uncinia lo
mas comprehensivo posible, haciendo énfasis en el muestreo de las especies insulares. Las
secuencias utilizadas fueron muestreadas a partir de dos fuentes: secuencias almacenadas
en GenBank provenientes del set de datos utilizado por Garcia-Moro et al. (2022). y de
nuevo material secuenciado. Este ultimo se muestred a partir de pliegos de herbario
almacenados en CONC y OS (acronimos segun Index Herbarorium), que en conjunto
representan la coleccion mas importante de Carex provenientes del archipiélago de Juan

Fernandez. Se muestred un total de 31 especimenes de la seccion Uncinia, correspondientes
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a 13 especies (un 48% de la diversidad de Carex seccion Uncinia en Sudameérica) e
incluyendo 11 especimenes representantes de los endemismos insulares (ver Anexo I). Se
seleccionaron un total de 28 secuencias de GenBank, correspondientes a 16 especies de la
seccion. En total, la matriz cont6 con 59 accesiones correspondientes a 28 especies, de las
que 24 son de Sudameérica (un 82.7% de la diversidad de Carex seccién Uncinia en el
continente), tres corresponden a especies extracontinentales pero filogenéticamente
emparentadas con las de Sudamérica (Carex parvispica K.A.Ford y Carex subtilis
K.A.Ford, provenientes de Nueva Zelanda, y Carex brevicaulis, proveniente de la isla
Tristan da Cunha, pero también presente en Hawaii), y Carex fraseriana Ker Gawl. (subg.
Uncinia, seccion Leucocephalae), cuya posicion filogenética en la base del subgénero
Uncinia la convierte en un outgroup adecuado para el enfoque de este estudio. Este
muestreo es, hasta la fecha, el mas representativo hecho para Carex seccion Uncinia en

Sudamérica.

Amplificacion de ADN y edicion de secuencias

La extraccion de ADN a partir del material muestreado de novo fue llevado a cabo
utilizando el Kit DNeasy 96 Plant (Qiagen, Hilden, Alemania), siguiendo el protocolo
recomendado por el fabricante. Este protocolo implica la lisis mecéanica de los tejidos
vegetales, seguido de una lisis quimica utilizando un buffer especifico para romper las
paredes celulares y liberar el ADN. Posteriormente, el ADN es purificado mediante
columnas de filtracion, lo que elimina impurezas como proteinas y polisacaridos. Una vez

extraido el ADN, fue purificado y almacenado a 4°C para su uso en analisis posteriores.

Para llevar a cabo los analisis filogenéticos se seleccionaron tres marcadores moleculares
para ser amplificados. Dos de estos corresponden a marcadores nucleares (ETS-1F e ITS),
y el otro a un marcador plastidial (psbA-trnH). La seleccion fue realizada en base al uso
reiterado de los marcadores ETS-1f e ITS en analisis filogenéticos en el género Carex
(Jimeénez-Mejias et al., 2016; Benitez-Benitez et al., 2021; Garcia-Moro et al., 2022). Esto,
por un lado, garantiza un buen resultado para la resolucion de las relaciones de ancestro-
descendencia, y por el otro, contar con una matriz extensa de datos moleculares con la que

poder complementar los datos obtenidos en este estudio (ver seccion anterior). EI marcador
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psbA-trnH, por su parte, ha sido ampliamente utilizado para resolver relaciones
filogenéticas de distintos grupos de angiospermas, pero poco utilizado en el género Carex
(e.g. Starr et al., 2009). Por ello, se decidié su uso como medio de contraste y prueba de su

efectividad para los fines ya mencionados.

Etapa PCR ETS ITS psbA-trnH

1. Desnaturalizacion inicial 5'95°C 5'94°C 5'80°C
2. Desnaturalizacion 1'94°C 1'94°C 30" 94°C
3. Alineamiento 30" 55°C 30" 49°C 30" 50-56°C
4. Elongacion 20"* 72°C 1'72°C 1'72°C
5. Elongacidn final 10' 72°C 15' 72°C 10' 72°C
6. Rampa +4"[ciclo - -
Numero de ciclos (pasos 2-4) x30 x30 x35

Tabla 2. Protocolos de amplificacion utilizados para la ejecucion de los ciclos de PCR.

Las amplificaciones fueron llevadas a cabo utilizando el master mix de PCR
SapphireAmp® (TaKaRa Bio USA, Inc.), utilizando los volimenes recomendados por el
fabricante. El marcador ETS fue amplificado segun el protocolo de amplificacién de Starr
et al. (2003). ElI marcador ITS fue amplificado utilizando las regiones ITSA e ITS4
(Blattner, 1999; White et al. 1990). Por su parte, el marcador psbA-trnH fue amplificado
utilizando los primers de Sang et al. (1997) y de Tate & Simpson (2003). Los detalles sobre

la configuracidn de los ciclos de amplificacion estan detallados en la Tabla 2.

Para comprobar la calidad del producto amplificado se corrieron geles de electroforesis
utilizando 1uL de tincion redGel por 4uL de producto PCR, y fueron corridos a 80 mV
durante 20 minutos. Los geles fueron visualizados a través de un transiluminador y se
desecharon aquellas bandas que no contaran con un perfil bien definido. Finalmente, el
material amplificado fue enviado al laboratorio AUSTRAL-omics (Universidad Austral de

Chile, Valdivia) para su secuenciacion.

El ensamblaje, edicion y alineamiento de las secuencias se realizo a traves del software
Geneious Prime 2024.0. Las secuencias forward y reverse crudas fueron ensambladas de

novo utilizando el algoritmo implementado en Geneious con los parametros configurados
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por defecto. Los ensambles para cada secuencia fueron editados manualmente,
seleccionando el nucle6tido con la sefial cromatogréfica mejor definida en los casos donde
existieran conflictos entre las secuencias de forward y reverse para el programa. Cuando la
sefial entre ambas secuencias no fuera clara, se comparo la posicion nucleotidica con la de
la matriz de alineamientos utilizada en Garcia-Moro et al. (2022), teniendo en
consideracién la posicion filogenética de la especie en cuestion cuando correspondiera.
Aquellas secuencias para las que se indicara un porcentaje de calidad bajo (HQ <50%)
fueron eliminadas y omitidas en los analisis posteriores. De la misma forma, se eliminaron
secuencias redundantes, asumiendo que fueron generadas por errores en la secuenciacién y
no por procesos moleculares como eventos de poliploidizacién, inserciones o conversiones.
Las secuencias ensambladas y editadas fueron posteriormente alineadas, generando los
archivos de consenso con los que se sustenta la matriz. Finalmente, esta fue enriquecida
utilizando el set de secuencias seleccionadas a partir de los resultados de Garcia-Moro et al.
(2022). El alineamiento de la matriz de secuencias fue realizado utilizando el algoritmo
MUSCLE 5.1 implementado en Geneious Prime.

Se realizaron analisis preliminares utilizando RAXML y MrBayes para comparar el
comportamiento de las topologias resultantes segun distintas combinaciones de la matriz.
Con el proposito de evitar el sobre muestreo de secuencias que no aportaran a los objetivos
del estudio, se procedié a quitar aquellas cuya incorporacién aportaba negativamente a la
resolucion de un clado, generando politomias o valores de apoyo estadistico bajos. Este
paso se llevd a cabo siempre y cuando la incorporacion de estas especies (secuencias)
dentro de la filogenia no resultara informativa de acuerdo con el enfoque de este trabajo, es
decir, no eran especies relevantes para inferir la posicion filogenética de las especies

insulares.

Analisis filogenéticos y de tiempos de divergencia

Para poder reconstruir la historia evolutiva de la seccion Uncinia en el archipiélago de Juan
Fernandez se realizaron analisis filogenéticos de maxima verosimilitud (ML, por las siglas
en inglés de Maximum Likelihood) e Inferencia Bayesiana (BI, por las siglas en inglés de
Bayesian Inference) utilizando los softwares RAXML 8.2 (Stamatakis, 2014) y BEAST 2
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v.2.7.7 (Bouckaert et al.,, 2019), respectivamente. Las matrices en formato FASTA
resultantes del alineamiento de secuencias fueron transformadas a los formatos adecuados
(Phylip para ML y Nexus para Bl) para los softwares de reconstruccion filogenética
utilizando el software MESQUITE 3.8. EI mejor modelo evolutivo para cada marcador fue
estimado utilizando el software jModelTest v.2.1.6 (Guindon & Gascuel, 2003; Darriba et
al., 2012) y se selecciono de acuerdo con el Criterio Informativo de Akaike (AIC; Akaike,
1973).

Calibracion Edad (Ma) Ubicacion

Calibracion secundaria (Garcia-
Moro et al. 2022)

Mioceno medio (14,41) Nodo de C. seccién Uncinia

Nodo de clado A + C. erinacea-C.
ecuadorensis

Calibracién secundaria (Garcia-

Moro et al. 2022) Mioceno tardio (9,16)

Calibracioén secundaria (Garcia-
Moro et al. 2022)

Tabla 3. Puntos de calibracién utilizados para los analisis de tiempos de divergencia realizados en este

Plioceno temprano (4,68) Nodo de C. firmula-C. subsacculata

estudio. Se indica la edad media estimada para cada nodo segun los resultados de Garcia-Moro et al. (2022),

asi como la ubicacion de cada punto en la filogenia de la seccién Uncinia.

Los andlisis de maxima verosimilitud fueron corridos con un namero de réplicas igual a un
millén, con los pardmetros configurados por defecto. Para los andlisis de inferencia
bayesiana, se prepar0 previamente el archivo utilizando el software BEAUTI v2.7.7. Se
establecio el modelo evolutivo segun los resultados de jModelTest y se configuraron los
pardmetros para la calibracion temporal del arbol. Para ello se seleccion6 un reloj molecular
relajado con distribucion Log normal (con una distribucién uniforme de 0,0005 a 0,05, para
los marcadores nucleares, basado en las estimaciones de Blanco-Pastor et al. (2012) y se
seleccionaron puntos de calibracion segun las estimaciones reportadas en Garcia-Moro et
al. (2022), configurando las calibraciones para cada nodo con una distribucion de
probabilidad lognormal para tomar en cuenta la incertidumbre de estas estimaciones (ver
Tabla 3). Cada corrida se realiz6 utilizando cuatro cadenas de Markov Monte Carlo
(MCMC, por las siglas en inglés de Markov chain Monte Carlo) simultaneas de 20
millones de réplicas, un muestreo cada 1000 arboles y un burn-in de un 25% para descartar

arboles con una probabilidad posterior baja recuperados en la fase previa a la estabilizacion
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del andlisis. EI tamafo de muestreo efectivo (ESS, por las siglas en inglés de Effective
sample sizes) para cada analisis fue evaluado utilizando el software Tracer v1.7, y se
consideraron como apropiados los pardmetros con valores sobre 200 (Rambaut et al.,
2018). Finalmente, se obtuvo el arbol datado final utilizando el software TreeAnotator
v2.6.6 en XSEDE, implementado en CIPRES Science Gateway (Miller et al., 2010),
seleccionando la opcion de arbol de “maxima credibilidad de clados”. Los arboles finales
con los valores de nodo de probabilidad posterior y edad estimada fueron visualizados y

editados utilizando los softwares FigTree v1.4.4 y Adobe Illustrator 2024.

Reconstruccion de areas ancestrales

Se ejecutaron los analisis de reconstruccion de &reas ancestrales utilizando el paquete
BioGeoBEARS (Matzke, 2013) implementado en RStudio. Se realizaron dos analisis, el
primero utilizando una escala de sietes areas, y otro con una escala geografica de cinco
areas. Se pusieron a prueba los modelos DEC y DIVALIKE, asi como también sus
variantes DEC+j y DIVALIKE+j, que toman en cuenta la probabilidad de dispersion por
salto a través de la implementacion del parametro “5”. La gran capacidad de LDD del grupo
de estudio requeria de un modelo de evolucién de estados de area que tuviera en
consideracién los cambios de rango repentinos o “jump dispersal”. Esta eleccion se tomo
considerando tanto las criticas a esta aproximacién (Ree & Sanmartin, 2018) como su
posterior validacién (Matzke, 2022). La regionalizacién definida para este analisis se
establecio en base a los quiebres en la distribucion de la seccion Uncinia en Sudamérica, y
se contrastaron con propuestas de regionalizacion existentes (Martinez et al., 2011;
Morrone et al., 2022, Morrone & Ebach, 2022), asumiendo que los patrones de distribucion
observados en el grupo de estudio son consecuencia de procesos biogeograficos
subyacentes que también se observan en otros grupos de plantas y en la distribucion de la
vegetacion (Tabla 4). La escala utilizada en este estudio, ademas, es mucho mas especifica
que la utilizada en estudios anteriores (Martin-Bravo et al., 2019; Garcia-Moro et al., 2022),
esperando de esta forma obtener estimaciones mas precisas que las de los trabajos citados.
La codificacion del analisis de cinco areas consistié en: Andes del norte y centro (ANC),

Andes del sur (ANS), Patagonia e islas subantarticas de Sudamérica (PAT), archipiélago de
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Juan Fernandez (JFE) y areas extra-Sudamericanas, incluyendo el Este de Estados Unidos,

Nueva Zelanda y Tristan da Cunha (EXS). Por su parte, el andlisis de siete areas incluyé

una codificacion geogréfica mas detallada, con el fin de intentar develar eventos

biogeograficos en una escala mas fina, e incluyo las siguientes areas: Andes del norte y

Centro (ANC), Andes del sur (ANS), Patagonia e islas subantarticas de Sudamérica (PAT),
isla Alejandro Selkirk (JAS), isla Robinson Crusoe (JRC), Nueva Zelanda (NZE) y areas

extra-Sudamericanas (EXS).

Nombre del area

Circunscripcion geografica

Andlisis | Cédigo
ANC
(72}
S | ANS
(-
N
N~
IS
(<5}
{ -
N
ok PAT
©
(7]
%z
NG
C
<
JFE
EXS
(7]
%z
=
C
<
JAS
JRC

Andes del norte y centro

Andes del sur

Patagonia e islas subantarticas

Archipiélago de Juan Fernandez

Areas extrasudamericanas

Isla Alejandro Selkirk

Isla Robinson Crusoe
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Andes tropicales y subtropicales himedos. Incluye
los Paramos de Venezuela, Colombia, Ecuador; los
bosques montanos de los Andes del norte; la region
de las Yungas de Peru, Bolivia y Argentina; la pre-
Puna himeda de PerG y el Noroeste Argentino; y
las Sierras Pampeanas, estribaciones
septentrionales de la regién del monte Argentino, y
la Sierra de la Ventana en la provincia de Buenos
Aires.

Incluye las regiones boscosas del sur del Cono Sur.
Mas precisamente, los bosques esclerdfilo,
caducifolio y laurifolio de Chile central y Chile sur
(Coquimbo-Aysén) y zonas adyacentes de
Argentina.

Sudameérica subantartica. Incluye las zonas mas
meridionales del continente dominadas por
turberas, bosques Magallanico o estepa Patagdnica.
Incluye también las islas subantarticas préximas al
continente Sudamericano: Malvinas, islas Georgia
del Sur y Santa Helena.

Islas Robinson Crusoe y Alejandro Selkirk.

Representa las areas en las que estan presentes las
especies extracontinentales incluidas en el analisis
biogeografico. Estas son: C. fraseriana (Este de
Estados Unidos), C. brevicaulis (Tristan da
Cunha), y para el caso del analisis de 5 &reas
incluye C. parvispica y Carex subtilis (Nueva
Zelanda).

Reemplazo de JFE.
Reemplazo de JFE.



NZE Nueva Zelanda Segregacion de EXS. Incluye Gnicamente a las dos
especies de Nueva Zelanda.

Tabla 4. Codificacion de las areas geograficas delimitadas para la ejecucion de los andlisis biogeograficos de

5y de 7 areas. Las barras a la izquierda de la tabla indican qué areas fueron incluidas en cada analisis.
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RESULTADOS

Analisis filogenéticos

Los resultados de la secuenciacion de ADN fueron positivos solo para el marcador ETS-1f.
La matriz final resultd en 34 especimenes correspondientes a 23 especies. Del total de
secuencias, 12 corresponden a secuencias nuevas, incluyendo la primera secuenciacion de
C. aspericaulis y C. plurinervata. Asi, este estudio es el primero en incluir todas las

especies de Carex seccion Uncinia endémicas del archipiélago de Juan Fernandez.

El mejor modelo evolutivo seleccionado para ETS-1f resultd ser GTR+ GAMMA, y fue
configurado para cada uno de los andlisis filogenéticos que se llevaron a cabo. No hubo
discrepancias significativas entre las topologias obtenidas en los analisis de ML (Anexo I1)
y el de IB (Figura 3). Sin embargo, el analisis de ML resultd en valores de apoyo
estadistico mas bajos para todos los nodos, en comparacion con el arbol obtenido por el
andlisis de IB. Adicionalmente, el &rbol de ML recuper6 un clado conformado por el grupo
de C. erinacea y el grupo de C. lechleriana como hermano del clado interno, aunque que
con un valor de bootstrap bajo (= 40). Para los efectos de este trabajo, solo se discuten los

resultados obtenidos por el analisis de IB.

El analisis de inferencia bayesiana generd un arbol con una topologia bien resuelta, con
clados robustos apoyados por valores de probabilidad posterior altos y sin politomias
(Figura 3).

La seccién Uncinia (PP= 1) se recuper6 como un grupo monofilético. Los taxones para los
que se incluyd mas de una secuencia en ciertos casos resultaron ser monofiléticos, tal como
ocurrio con C. firmula (PP=1) y C. scabrida (PP=0,78), pero algunos también se infirieron
como grupos parafiléticos, como es el caso de C. erinacea, y C. hamata. C. fernandesiana
resulto ser una especie polifilética. Las secuencias provenientes de la isla Alejandro Selkirk
(PP=0,8) y las de la isla Robinson Crusoe (PP= 0,99) formaron grupos monofiléticos de
manera independiente, y se ubicaron en partes distintas del arbol, sin compartir un ancestro

comun cercano.
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C. kingii fue recuperado como el linaje de divergencia mas temprana de la seccién Uncinia.
El siguiente linaje en divergir corresponde al grupo conformado por C. subsacculata y C.
firmula (PP= 1), las Unicas dos especies de Sudamérica con glumas articuladas y caducas.
Las tres accesiones de C. firmula corresponden a la subespecie tenuis, endémica de
Sudamérica continental, y se agruparon como un grupo monofilético con C. subsacculata
como especie hermana. Carex firmula subespecie firmula, cuya presencia esta restringida a
la isla Alejandro Selkirk en el archipiélago de Juan Fernandez, no fue incluida en este
analisis. El siguiente linaje en divergir corresponde al grupo compuesto por C. erinacea y
C. ecuadorensis (PP=0,99), que se separa del resto de especies Sudamericanas (clado A) y
conforma un clado monofilético, con C. ecuadorensis anidada dentro del clado de C.

erinacea.

El clado A fue recuperado con un apoyo estadistico bajo (PP= 0.52) y muestra una
topologia dicotémica con dos clados internos. El primero de estos corresponde a un clado
con especies primordialmente subantarticas. Incluye a la especie subantartica C. lechleriana
como linaje de divergencia temprana con respecto al ndcleo del clado (PP= 0,98), que esta
formado por un subclado con C. meridensis y C. triangula (PP= 0,71), y otro subclado que
incluye a las dos especies de Nueva Zelanda incluidas en este analisis: C. parvispica y C.
subtilis (PP= 1). El subclado de C. meridensis y C. triangula, ademas, se diferencia por

tener largos de rama comparativamente mayores a los del subclado neozelandés.

‘ Nombre del clado Edad (Ma) 95% HPD
Clado A 7,07 Ma 5,08 - 9,23
Clado interno 4,72 Ma 2,54 -6,91
Clado B 2,39 Ma 1,1-3,84
Clado C 1,34 Ma 0,55-2.3
Clado D 1,05 Ma 0,37-1,84

Tabla 5. Edades de origen de los clados nombrados en este trabajo. Se indica la edad de cada uno de los

clados en millones de afios (Ma) y el rango de 95% HPD obtenido para cada uno.
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El segundo de los subclados que divergen a partir del nodo del clado A es el “clado
interno”. Esta conformado por el clado B y por el linaje conformado por C. hamata y C.
goetghebeurii, nombrado aqui como “grupo hamata” y cuyo clado tiene un apoyo
estadistico alto (PP= 1). Este grupo incluye dos accesiones de C. hamata que fueron

recuperadas como parafiléticas, con la secuencia de C. goetghebeurii anidada dentro.

El clado B (PP= 1) incluye a todas las especies endémicas del archipiélago de Juan
Fernandez junto a la mayor proporcion de especies de Sudamérica continental incluidas en
este analisis. Internamente se caracteriza por una bifurcacion interna en dos subclados: uno
monotipico con C. fernandesiana de la isla Alejandro Selkirk (PP= 0,8), y otro con las
demas especies de Sudamérica, donde se incluye a C. fernandesiana de la isla Robinson
Crusoe y el resto de las especies insulares. Este ultimo subclado (PP= 0,99) tiene una
topologia marcadamente dicotdmica y circunscribe dos grandes clados. El primero, llamado
aqui como clado C tiene un apoyo estadistico bajo (PP= 0,37) pero una resolucién interna
buena, e incluye mayoritariamente especies insulares. Dentro de este grupo, por un lado,
estd ubicada C. aspericaulis como linaje hermano de la especie continental C. scabrida
(PP=0,96), y por otro, un clado con la C. fernandesiana de Robinson Crusoe como especie
hermana de C. brevicaulis (PP= 0,98). El segundo grupo es el clado D (PP=0,98) e incluye
como linaje de divergencia mas temprana a la C. plurinervata, hermana de un clado ndcleo
con longitudes de rama muy cortas, y formado por especies mayoritariamente
continentales, llamado aqui como “grupo nutcleo”. Dentro de este grupo, la Unica especie
insular es C. macloviformis, que fue recuperada como la especie hermana de C. delacosta
(PP=1).
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Figura 3. Arbol ultramétrico estimado a través del analisis de inferencia bayesiana. A.
Filogenia general; B. Representacion detallada del clado interno. Se sefialan los valores de
probabilidad posterior obtenidos para los nodos con valores >0,50. Los nodos que obtuvieron
valores inferiores no son sefialados en la figura. Las barras de los nodos corresponden al 95% HPD
(High Posterior Density). Las ilustraciones de las especies insulares en la figura 3B son de

elaboracién propia.

Estimaciones de tiempos de divergencia

Las estimaciones de tiempos de divergencia junto a los analisis filogenéticos sugieren un
patron de divergencia temprana para la mayoria de los linajes de especies insulares con
respecto a sus clados hermanos (Figura 3). Entre las especies endémicas del archipiélago de
Juan Ferndndez, C. fernandesiana de la isla Alejandro Selkirk representa el linaje mas
antiguo, con una edad de divergencia de 2,39 Ma a partir del ancestro comdn mas reciente,

y una edad de origen del nodo de la especie de 1,28 Ma.

Segun los resultados obtenidos, el linaje del clado C, donde predominan las especies
insulares, habria divergido de las demas especies continentales e insulares (es decir, del
clado D) hace ca. 1,65 Ma, teniendo una edad de origen de su nodo de ca. 1,34 Ma
marcado por un evento de divergencia a partir del que se originan sus dos linajes
principales. Estos corresponden, por una parte, al linaje de C. aspericaulis, que habria
divergido del ancestro comun mas cercano con C. scabrida hace 0,68 Ma, y por otra, al
clado de C. brevicaulis y C. fernandesiana de la isla Robinson Crusoe, que se habria
originado hace 0,8 Ma. El nodo de esta ultima especie indica un origen reciente, de hace ca.
0,42 Ma.

El clado D, por otro lado, tiene una edad de origen mas reciente. Las estimaciones indican
un evento de divergencia ocurrido hace aproximadamente 1 Ma, y a partir del cual se habria
originado el linaje de C. plurinervata, por una parte, y el nacleo del clado, por otra.
Finalmente, C. macloviformis fue estimada como una especie de origen reciente, con una

edad de divergencia con respecto a su especie hermana (C. delacosta) de 0,09 Ma.
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Analisis biogeograficos

El modelo DEC+j fue seleccionado como el méas adecuado para explicar los datos, tanto en
el analisis de cinco areas (LnL=-62.5; AICc= 132,1) como para el de siete areas (LnL= -
75,5; AICc= 158,1). La interpretacion de los resultados se basa en el analisis de 5 &reas
(Figura 4) que fue el que obtuvo valores de AIC menores. Los resultados de este estudio
indican que la seccion Uncinia ha colonizado el archipiélago de Juan Fernandez en, al

menos, tres ocasiones distintas y a partir de dos a tres areas geogréaficas distintas.

El origen mas probable para el clado interno fue ANC (61,3%), correspondiente con el area
de ocupacién del grado basal de este grupo (grupo hamata). El area de origen del clado B
fue recuperado con mayor probabilidad para JNF (73,2%; en el andlisis de 5 areas), sin
embargo, el analisis de siete areas estimé el origen del clado B, como también el de los
clados insulares subsiguientes, para la isla Alejandro Selkirk (ver Anexo Ill). Los tiempos
de divergencia, anteriores a la formacion de esta isla, discrepan de esta estimacion, y es
probable que sea un artefacto generado por limitaciones intrinsecas del modelo. Esto es

desarrollado con mayor profundidad en la Gltima seccion de la Discusion.

Los resultados de ambos analisis sugieren una colonizacion directa desde algin punto de
los ANC hacia el archipiélago de JNF. Este linaje habria persistido en el archipiélago,
donde posteriormente habria diversificado: el nodo a partir del que se originan los clados C
y D tuvo un &rea de origen estimada para JNF (53,1% de probabilidad). Asimismo, el clado
C vy los dos sub-clados que lo forman se originaron en JNF, dando cuenta de una
persistencia prolongada de estos linajes dentro del archipiélago, desde donde habrian
colonizado los ANS (C. scabrida) y, potencialmente de manera directa, el archipiélago
Tristan da Cunha en el Atlantico sur (C. brevicaulis).
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Figura 4. Reconstruccion de areas ancestrales en DEC+j generada a partir del analisis de 5
areas. Las areas estimadas fueron ploteadas sobre cada uno de los nodos en la figura 4A utilizando
la codificacion de color indicada en la figura 4B. La estimacion de areas ambiguas con

probabilidades bajas se agrup6 en zonas de color negro en cada nodo, cuando correspondiera.

El clado D incluye mayoritariamente especies continentales, pero su area de origen mas
probable estimada por el modelo es nuevamente JNF (40,2%). El ancestro de este clado
probablemente persistio en el archipiélago como un linaje insular que eventualmente
evoluciono hasta la actual C. plurinervata, a la vez que un evento de colonizacion hacia el
continente habria dado origen al linaje que diversificd en el grupo interno de este clado.
Finalmente, el ancestro reciente de C. delacosta con C. macloviformis habria colonizado de
vuelta hacia el archipiélago de JNF desde el sur de Sudamérica (ANS-PAT; 68%) durante

tiempos recientes (<100000 afios; ver seccion anterior).
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DISCUSION

Relaciones filogenéticas de Carex seccion Uncinia en Sudamérica y Juan Fernandez

Los resultados obtenidos en este estudio ofrecen valiosas contribuciones a la comprension
de las relaciones evolutivas de Carex seccién Uncinia en Sudamérica al incluir especies
que no habian sido secuenciadas previamente e identificar patrones evolutivos relevantes.
Un patrén general observado es que muchos linajes se originan tempranamente durante el
Mioceno tardio y el Plioceno temprano, pero los eventos de diversificacién taxonémica no
comienzan a ocurrir de manera recurrente hasta el Pleistoceno tardio, y mas marcadamente,

a partir del Pleistoceno medio.

El arbol filogenético estimado mediante el analisis de inferencia bayesiana muestra una
topologia bien resuelta, con clados robustos, definidos por valores de apoyo estadistico
altos (PP> 0,8). Esto no habia sido conseguido en analisis filogenéticos anteriores, también
enfocados en la diversidad insular (Mufioz-Schiiler, Unidad de Investigacion).

La incorporacion de las especies patagdnicas C. triangula y C. lechleriana, no incluidas
anteriormente en analisis filogenéticos a esta escala, permitio identificar un clado integrado
por un grupo de especies morfolégicamente cercanas y correlacionadas geograficamente;
C. lechleriana, C. triangula y C. meridensis son tres especies predominantemente
Patagdnicas que comparten la siguiente combinacion de caracteres: glumas con margenes
rojizos que contrastan con el resto de la lamina, utriculos esencialmente glabros y
filamentos de los estambres filiformes, mas angostos que las anteras. Una cuarta especie
segregada de C. meridensis por Wheeler (2005), C. turbaria, no se incluyo en este estudio,
pero dado que comparte los caracteres mencionados y una distribucion geogréafica casi
solapada con la de C. meridensis en la Patagonia, estaria probablemente ubicada dentro de
este clado. Los andlisis tambien dieron cuenta de un subclado formado por las Unicas
especies de Nueva Zelanda del clado Sudamericano de Uncinia: C. parvispica y C. subtilis.
Esta dupla de especies comparte los caracteres morfoldgicos descritos para el grupo
Patagonico y el analisis lo recuper6 como grupo hermano de C. triangula-C. meridensis.

Congruentemente, Garcia-Moro et al. (2022) recuperaron este mismo grupo de especies
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neozelandesas en un clado similar pero empobrecido, representado Unicamente por C.
meridensis, que se ubicd como el linaje hermano y nombrado como “linaje 5 por Garcia-
Moro et al. (2022). En ese estudio, ademas, encontraron que el linaje hermano del grupo
interno correspondia al clado de C. erinacea-C. ecuadorensis, con un valor de apoyo
estadistico alto para ese nodo (PP= 1), mientras que el clado de C. meridensis ocupaba una
posicion externa, lo que indica una discrepancia con la topologia obtenida en este estudio.
Por otra parte, la inclusion de una secuencia de C. triangula en Garcia-Moro et al. (2022)
anidada en un clado interno junto a C. brevicaulis probablemente se deba a un error en la
determinacion del espécimen muestreado. Esa misma secuencia fue incluida en analisis
preliminares de este estudio y en ningin caso se anidd junto al clado Patago6nico

anteriormente descrito.

La topologia recuperada para el resto del arbol es relativamente consistente con resultados
anteriores basados en una matriz mas amplia (Mufoz-Schiler, Unidad de Investigacion).
Tanto en este estudio como en el de Garcia-Moro et al. (2022), se recuper6 un clado interno
con buen apoyo estadistico (PP= 1). Contrastantemente, la alianza de especies de los Andes
del norte -representada por el grupo hamata- fue recuperada en este estudio como un grupo
monofilético, mientras que en Garcia-Moro et al. (2022) fue estimada como una politomia,
con un clado formado, por un lado, por C. goetghebeurii y una secuencia de C. hamata
(PP=0,9), y por el otro, un clado con una posicion no resuelta que incluyo el resto de las
secuencias de C. hamata (PP= 1). Esta discrepancia probablemente sea efecto del

sobremuestreo de ejemplares de C. hamata incluidos en ese estudio.

Del mismo modo, tanto en este estudio como en el de Garcia-Moro et al. (2022) el clado B
fue recuperado con un valor de apoyo estadistico alto (PP= 1) y una composicion similar.
Sin embargo, se identificaron una serie de discrepancias entre las topologias de ambos
estudios, las que son discutidas a continuacion. En primer lugar, ambos arboles dieron
cuenta de un linaje de divergencia temprana representado por C. fernandesiana. No existe
ninguna discrepancia a primera vista, de no ser porque el linaje de Garcia-Moro et al.
(2022) esta enteramente representado por plantas provenientes de la isla Robinson Crusoe
(en adelante RC), mientras que el obtenido en este estudio solo incluyé ejemplares

provenientes de la isla Alejandro Selkirk (en adelante AS), con las accesiones provenientes
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de RC ubicadas en otra parte del arbol. El trabajo ya citado no incluyé secuencias
provenientes de AS. En este estudio, el clado de C. fernandesiana de AS fue recuperado
con un buen apoyo estadistico (PP= 0,8) y como linaje hermano del resto de especies
insulares y continentales, mientras que el clado de C. fernandesiana de RC ocup6 una
posicién interna en el clado B, con, al menos, tres eventos de divergencia separando a
ambos grupos. Estas diferencias probablemente sean causadas por un submuestreo de
especies insulares en Garcia-Moro et al. (2022).

La divergencia entre los linajes interinsulares de C. fernandesiana habia sido reportada en
un estudio anterior (Mufioz-Schuler, Unidad de Investigacion), donde los ejemplares de C.
fernandesiana de RC formaban un grupo monofilético de divergencia temprana con bajo
apoyo estadistico (PP= 0,63), ocupando una posicion similar a la de C. fernandesiana de
AS en el presente estudio. Por su parte, el linaje de AS ocupaba una posicion politomica en
un clado con apoyo estadistico regular (PP= 0,76). La inclusion de un mayor nimero de
plantas provenientes de AS en este estudio permitid diferenciar los linajes de ambas islas en
clados monofiléticos bien definidos y evolutivamente distintivos, reforzando la hipétesis de
que lo que actualmente se conoce como C. fernandesiana corresponde a dos entidades
taxondmicas distintas. No es sorpresa que la segregacién de dos especies alopatricas a partir
de C. fernandesiana no haya sido sugerida anteriormente. Los caracteres diagndsticos entre
especies de Carex en general (Morales-Alonso et al., 2024a, 2024b; Mufioz-Schiler et al.,
2024), y de la seccién Uncinia en particular (Jiménez-Mejias & Dorr, 2018; Ridley &
Jiménez-Mejias, 2022), pueden ser muy sutiles y casi indetectables, incluso para
especialistas. Las descripciones existentes para los taxones insulares (Wheeler, 2007;
Jiménez-Mejias & Dorr, 2018) han sido revisadas y contrastadas con material de herbario
por el autor de este seminario de titulo y se ha detectado sobreposicion en una serie de
caracteres diagndsticos, tanto cualitativos como cuantitativos. Actualmente, se esta
Ilevando a cabo un estudio morfométrico que busca aclarar la estructura y variacion de la

morfoldgica entre y dentro de las especies endémicas del archipiélago de Juan Fernandez.

El resto del clado B muestra una topologia marcadamente dicotomica (PP= 0,99), y
formada por el clado C, mayoritariamente insular, y por el clado D, principalmente

continental. Dentro del clado C la especie insular C. aspericaulis fue recuperada como
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especie hermana de la continental C. scabrida. Esta relacion filogenética cercana habia sido
sugerida anteriormente por Wheeler (2007) en la descripcién de C. aspericaulis publicada
en la revision de las especies de Carex del archipiélago de Juan Fernandez. Por otra parte,
C. fernandesiana de RC fue recuperada como especie hermana de C. brevicaulis (isla

Tristan da Cunha) formando el clado hermano de C. aspericaulis-C. scabrida.

El clado D muestra una topologia escalonada con linajes que van divergiendo en la base de
los clados subsiguientes. Tiene un apoyo estadistico alto (PP=0,94), e incluye dos especies
insulares: C. plurinervata, que representa el grado basal de este grupo, y C. macloviformis,
recuperada como hermana de C. delacosta (PP= 1) y anidada dentro del grupo nucleo del
clado, compuesto en su totalidad -salvo la misma C. macloviformis- por especies
continentales. La posicidn de C. plurinervata como especie hermana del resto del clado D
explicaria la similitud fenotipica entre esta especie y el resto de las especies continentales
de este grupo, tal como C. phleoides. La posible cercania evolutiva entre ambas especies ya
ha sido sugerida anteriormente (Wheeler, 2007; Jiménez-Mejias & Dorr, 2018) pero hasta
ahora no habia sido puesta a prueba dentro de un marco filogenético. Adicionalmente,
existen colectas de C. phleoides provenientes de la isla Alejandro Selkirk que no han
podido ser incluidas en este estudio, por lo que la posicidn filogenética de estas poblaciones

insulares es aln incierta.

La topologia en los niveles mas someros de la filogenia obtenida en este estudio contrasta
notablemente con los resultados de un analisis anterior (Mufioz-Schiler, Unidad de
Investigacion) y con los de Garcia-Moro et al. (2022). En ambos trabajos, la resolucion del
grupo compuesto por el clado B -segn la nomenclatura utilizada en este estudio- fue muy
baja, con mdltiples politomias, discrepancias entre arboles, y clados con apoyo estadistico
bajo (PP> 50). En este estudio, en cambio, el analisis filogenético recuper6é un arbol sin
politomias, con clados que en la mayoria de los casos cuentan con un apoyo estadistico alto
(PP> 75).

Una explicacion plausible a esto sea que la seleccion de taxones de este estudio se hizo
precisamente con el objetivo de mejorar la resolucién del arbol en comparacion con analisis
previos, y en particular, recuperar un clado B sin politomias, y asi poder aclarar las

relaciones filogenéticas de las especies insulares. Por otra parte, la calibracion de la
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filogenia en tres puntos distintos del arbol (ver Tabla 3), y especialmente la constriccion el
clado A + C. erinacea-C. ecuadorensis a ser un grupo monofilético, probablemente

también ayudo a obtener una mejor resolucion.

De ida y de vuelta: el rol del archipiélago de Juan Fernandez como fuente de origen de la

diversidad continental

Los analisis de tiempos de divergencia, en conjunto con las estimaciones biogeogréficas,
permitieron construir un escenario detallado sobre los posibles patrones de colonizacion de
la seccidn Uncinia en el archipiélago de Juan Ferndndez y su relacion con la diversificacion
del grupo en el continente. Estos resultados proporcionan nuevas perspectivas sobre la
evolucion de Carex en Sudamérica, asi como también sobre la vision tradicional de las islas
como meros sumideros de biodiversidad en los que la colonizacion suele entenderse como

un viaje de ida.

La geografia de Sudamérica a partir del Mioceno tardio y, mas marcadamente desde el
Plioceno temprano, estuvo caracterizada por un intenso desarrollo de la orogenia Andina,
con dos marcadas fases de diastrofismo: la fase Quechua, que tuvo un efecto intenso sobre
el desarrollo altitudinal de los Andes centrales, del norte y de la Patagonia, y la fase
Diaguita, que levanto las cordilleras centrales de Chile y Argentina (Yrigoyen, 1979; Ortiz-
Jaureguizar & Cladera, 2006), asi como también los sistemas orograficos orientales en
Argentina (la Puna y las Sierras Pampeanas). Estos cambios topograficos provocaron
impactos drasticos en el desarrollo de la flora y la vegetacion de Sudamérica,
principalmente de cuatro formas: i) actuando como una barrera alopétrica, ii) generando un
corredor bioldgico para la dispersién norte-sur/sur-norte de la biota, iii) generando nuevos
ambientes frios de altitud, y, iv) modificando las condiciones ambientales fuera de los
Andes (e.g. diagonal arida; Luebert & Weigend, 2014). Al mismo tiempo, para el Plioceno
temprano, ya se habia establecido el cambio hacia climas mas frios que habia comenzado a
acentuarse a partir del Mioceno tardio, por lo que para finales de esta época, las zonas altas
de los Andes se habian configurado como corredores bioclimaticos frios (la Zona de
Transicion Sudamericana; Gregory-Wodzicki, 2000; Urtubey et al., 2010). Este periodo
probablemente fue una ventana de tiempo favorable para la dispersion y diversificacion de
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grupos con preferencias climaticas templadas o frias. Esto se correlaciona con las edades de
origen de las especies nor-Andinas de Carex seccion Uncinia estimadas en este estudio y
con el patron de diversificacion taxondmica a partir del Pleistoceno observado en el arbol
(Figura 3). Esta correlacion también ha sido reportada en otros grupos de plantas
distribuidas a lo largo de los Andes que han experimentado procesos acelerados de
especiacion durante un periodo de tiempo similar (e.g. Caiophora (Loasaceae), Strelin et
al., 2017; Carex seccién Junciformes (Cyperaceae), Benitez-Benitez et al., 2021; Espeletia
(Asteraceae), Diazgranados & Barber, 2017; Lupinus (Fabaceae), Hughes & Eastwood,
2006; Menonvillea (Brassicaceae), Salariato & Zuloaga, 2017; Perezia (Asteraceae),
Simpson et al., 2009).

Los resultados obtenidos son, en mayor medida, congruentes con los de Garcia-Moro et al.
(2022). El origen de la seccion Uncinia tuvo lugar en un area ambigua entre los Andes del
sur (ANS) y Patagonia (PAT) hace 14,45 Ma, durante el optimo climatico del Mioceno
medio (segun los resultados de Garcia-Moro et al., 2022). Hacia el inicio de esta época,
gran parte del continente Sudamericano estaba cubierto por una vasta extension de bosques
calidos que se desarrollaban bajo un régimen de temperaturas y precipitaciones
comparativamente mas altas que las actuales (Hinojosa & Villagran, 2005). Los ambientes
frios estaban restringidos, probablemente, solo a las latitudes méas altas del continente
(puesto que para entonces el desarrollo altitudinal de los Andes era aun incipiente; Ortiz-
Jaureguizar & Cladera, 2006), y los bosques patagdnicos se encontraban aislados del resto
de formaciones boscosas del continente (Rabassa, 2008). Este aislamiento pudo haber sido
originado por las transgresiones marinas que ocurrieron episodicamente en el area de Chile
Central (Malumian & Nafez, 2011) y, posteriormente, por el establecimiento progresivo de
un gradiente de aridez en las vertientes occidentales de los Andes, al norte de la Patagonia,
como consecuencia del desarrollo de la corriente de Humboldt (Kiel et al., 2023) y el inicio
de las fases mas drasticas de diastrofismo Andino, hacia el Mioceno tardio (Ortiz-
Jaureguizar & Cladera, 2006). Al carecer otras zonas del continente de un desarrollo
importante de ambientes frios para el Mioceno medio, es posible inferir que el ancestro de
la seccion Uncinia se haya originado en un area restringida, ubicada con mayor

probabilidad, en el extremo sur del continente.
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El primero de los linajes en divergir corresponde al representado por la alianza de C.
firmula y C. subsacculata. La diferencia entre la edad de divergencia de este linaje (10,3
Ma) y la edad estimada para el nodo de origen del clado (3,9 Ma) indica un aislamiento
filogenético prolongado con respecto al resto de especies de Uncinia, probablemente
restringido al sur de Sudamérica (Garcia-Moro et al., 2022). En este estudio no se incluyo
dentro del muestreo a C. firmula subsp. firmula, un taxon endémico del archipiélago de
Juan Fernandez, ya que se asumio a priori un escenario de colonizacién simple, donde un
ancestro evolutivamente cercano a C. firmula subsp. tenuis, su linaje hermano, habria
colonizado el archipiélago en un evento independiente, como se infiere a partir de otros
datos filogenéticos disponibles (Ridley & Jiménez-Mejias, 2022). La ausencia de especies
insulares con las caracteristicas morfoldgicas atipicas que presenta la alianza C. firmula-C.
subsacculata sefiala inequivocamente un evento de especiacion anagenética para el linaje
endémico del archipiélago de Juan Fernandez. La edad de divergencia del evento que
habria dado origen al linaje insular de C. firmula es aun incierto y debera ser estimado en
andlisis posteriores. Sin embargo, la diferenciacion fenotipica incipiente reportada entre
ambas subespecies de C. firmula (Ridley & Jiménez-Mejias, 2022) sugiere una edad de
ocurrencia del evento de colonizacion durante tiempos relativamente reciente

(probablemente < 1 Ma) y de manera directa hacia AS.

Los clados de C. erinacea y C. lechleriana comparten un patrén similar de origen austral y
posterior expansion hacia latitudes mas bajas. En el caso del clado de C. erinacea, esta
expansién en direccion norte la representa C. ecuadorensis, una especie de origen reciente
(0,49 Ma). Por su parte, en el grupo donde se ubica C. lechleriana este patron lo exhibe C.
meridensis, cuyo rango de distribucion a través de los Andes cubre desde la Patagonia hasta

Venezuela.

En el contexto geografico de Sudamérica durante el Plioceno temprano, un evento de
divergencia habria dado origen al clado interno y a sus linajes descendientes (4,7 Ma).
Segun los resultados obtenidos en el analisis de areas ancestrales, este evento habria
ocurrido con mayor probabilidad en los Andes del norte-centro (ANC). Esto implica que
uno de los linajes descendientes habria permanecido en su area ancestral, dando origen al

grupo hamata, mientras que el otro habria colonizado el archipiélago de Juan Fernandez
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(JNF) directamente desde ANC, dando origen al clado B. Este es un escenario poco
probable por varias razones. La primera es la ya descrita, que para fines del Mioceno el
desarrollo de ambientes frios en los Andes del norte era aun incipiente, y no se
establecieron como tales ya hasta entrado el Plioceno. Esto esta apoyado por las edades de
origen de los linajes de Uncinia restringidos a aquellas zonas (que varian entre 3,9 y 0,3
Ma). La segunda razén es que es dificil sustentar la hipdtesis de un evento de colonizacion
directa desde los Andes del norte hacia el archipiélago de Juan Fernadndez. No existen otros
casos reportados de especies insulares cuyo linaje hermano esté restringido a aquellas
regiones (Stuessy et al., 2017; Penneckamp, 2018), como tampoco hay reportes de aves que
recurrentemente se muevan entre ambas areas (Hahn et al., 2005, 2009). Finalmente, la
tercera razon es el tiempo transcurrido entre la edad de origen del hipotético ancestro
norandino del clado interno, y la edad de origen tanto del clado B (2,3 Ma de desfase) como
del nodo del grupo hamata (3,5 Ma de desfase). Este desfase temporal entre el evento de
divergencia y el origen de ambos subclados sugiere la persistencia de ambos linajes en un
area intermedia entre ANC y JFE durante un tiempo prolongado. El escenario mas
parsimonioso para explicar la discrepancia estimada por el modelo es que el ancestro del
clado interno haya permanecido en un area intermedia entre PAT y ANS, y que el evento
que marcO la divergencia de sus dos linajes descendientes haya sido la dispersion y
colonizacion de JNF. Sin embargo, los resultados no apoyan esta hipétesis y el modelo fue
incapaz de detectar un area ancestral intermedia. Esto puede ser parcialmente explicado por
las limitaciones propias del modelo de evolucion biogeografica utilizado, que son
discutidas en profundidad en la siguiente seccion, o a procesos de extincion local en dicha
area. De cualquier forma, el escenario expuesto es una hipétesis que debe ser puesta a

prueba utilizando datos mas robustos.

El clado B, por su parte, tuvo como area de origen ancestral mas probable JNF en el
analisis de 5 areas. Este linaje habria colonizado el archipiélago en un evento ocurrido hace
2,4-4,7 Ma, sin embargo, los datos actuales no permiten estimar con mayor precisiéon la
edad de ocurrencia de este evento. A pesar de que el analisis de 7 areas estimo Alejandro
Selkirk como el area de origen mas probable de este clado, tanto su edad de origen como la
de sus linajes descendientes (clados C y D) son anteriores a la formacion de la isla

Alejandro Selkirk (ver Figuras 3B y 4A). Por lo tanto, la colonizacion insular del clado B
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habria tenido lugar en la isla Robinson Crusoe, con eventos de cladogénesis subsiguientes

en la misma isla.

La colonizacion insular de Carex seccion Uncinia habria ocurrido en alguin momento
durante los primeros 1,6 Ma de la isla Robinson Crusoe. Siguiendo las reconstrucciones
geomorfoldgicas propuestas por Stuessy et al. (2022) esto habria tenido lugar durante le
etapa de desarrollo temprano de la isla (0,1-2 Ma). Durante ese rango de edad, la ontogenia
de RC se habria desarrollado hasta alcanzar el maximo tanto en su area (ca. 20 veces mayor
a la actual) como en su elevacién (3000 m). Los rapidos cambios en la geomorfologia
ocurridos durante el periodo entre 1-2 Ma habrian estimulado el desarrollo de procesos de
especiacion de manera mucho mas activa que en cualquier otro periodo. Esta etapa ofrecio
la maxima superficie y numero de ambientes para que ocurriera procesos de aislamiento
espacial y geografico (Stuessy et al. 2022). Ademas, la formacion de quebradas profundas
durante el primer millon de afios -como puede observarse hoy en la isla Alejandro Selkirk-
habria generado ambientes frios y himedos en los que especies tolerantes a la sombra -
como helechos o especies del género Carex- podrian haberse establecido. Es posible que el
ancestro del clado B haya colonizado y diversificado en el amplio mosaico vegetacional de
la isla Robinson Crusoe del pasado. Los regimenes ecol6gicos dindmicos que
potencialmente tenia la isla durante ese periodo habrian facilitado la ocurrencia de procesos

de especiacion interinsulares y dado origen alli a sus linajes descendientes.

A pesar de que el linaje de C. fernandesiana de Alejandro Selkirk es el de divergencia més
temprana dentro del clado B, se encuentra actualmente restringido a la isla mas joven, lo
que desafia la regla de la progresion en islas oceanicas (Funk & Wagner, 1995). Si bien la
edad de divergencia del linaje que da origen a C. fernandesiana de AS es anterior a la
formacion de laisla (2,4 Ma), la edad de origen del clado de C. fernandesiana de Alejandro
Selkirk es mucho mas reciente (1,2 Ma), y coincide aproximadamente con el rango de edad
de origen de la isla (ca. 1 Ma). Esto sugiere que el linaje de C. fernandesiana de AS podria
haber tenido su origen en la isla Robinson Crusoe y haber permanecido alli durante ca. 1,2
Ma. (i.e. desde la divergencia del linaje a partir del clado B hasta el nodo de origen del
clado de C. fernandesiana de AS; ver Figura 3B), para posteriormente dispersarse a

Alejandro Selkirk cuando esta estuvo disponible para ser colonizada. La ausencia de este
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linaje en la isla Robinson Crusoe actualmente podria ser una consecuencia de eventos de
extincion local producto de la compactacion de la vegetacion, que segin Stuessy (2022), se
habrian intensificado durante el altimo millon de afios. Segun este autor, a los 2,8 Ma (=1,2
Ma atras) la isla RC ya habria sufrido una reduccion considerable en su area original (ca.
89%), y la metamorfosis que atravesd durante aquel periodo de tiempo generé impactos
negativos significativos sobre la flora, asociados principalmente a la pérdida de diversidad
de especies de la isla. Paralelamente, la formacion de la isla Alejandro Selkirk en un rango
de tiempo similar habria generado una chance para la dispersion de linajes desde RC, que

pudieron haber evitado la extension colonizando AS.

Por otro lado, el clado con el resto de las especies insulares (clado C + D) tuvo una edad de
origen estimada de ca. 1,65 Ma, y su area de origen en JNF sefiala la persistencia de
Uncinia dentro del archipiélago. La topologia de este clado indica un evento de
cladogénesis intrainsular y anterior a la formacion de la isla Alejandro Selkirk, que habria
dado origen a dos subclados dentro de Robinson Crusoe: el clado C y el clado D. El clado
C (1,34 Ma) habria persistido en la isla Robinson Crusoe, dando origen cladogenéticamente
a dos especies endémicas del archipiélago: C. aspericaulis y C. fernandesiana de RC.

Ambas representan uno de los dos subclados que descienden del clado C.

Considerando que RC es el area de origen mas probable para el clado C, el evento de
divergencia entre sus dos linajes podria haber sido consecuencia de la colonizacién de la
isla Alejandro Selkirk por parte del linaje de C. aspericaulis, donde se encuentra
actualmente restringido. Este evento de colonizacion habria ocurrido entre ca. 1,34-0,6 Ma
atras, segun los resultados de los analisis de tiempos de divergencia, y habria dado origen al
subclado C. aspericaulis-C. scabrida. Posteriormente, un evento de divergencia ocurrido
hace 0,6 Ma habria dado origen al linaje de C. scabrida, una especie restringida a ANS. Es
probable que este evento de divergencia haya sido ocasionado por un evento de
colonizacién inversa desde la isla Alejandro Selkirk hacia el continente, con C. scabrida

evolucionando anagenéticamente a partir de una poblacion ancestral de C. aspericaulis.

C. fernandesiana de RC conforma un clado originado hace 0,8 Ma, probablemente en la
isla Robinson Crusoe donde habria permanecido hasta hoy. La especie hermana de C.

fernandesiana en este clado es C. brevicaulis, cuya posicion filogenética de divergencia
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temprana y su distribucion en la isla Tristan da Cunha sugiere un evento de dispersion a
larga distancia hacia este archipiélago del Atlantico sur. Este patron biogeografico no es
nuevo y ha sido reportado anteriormente para la flora de Juan Ferndndez. Peperomia
berteroana (Piperaceae) es una especie de distribucion transoceanica originalmente descrita
como un endemismo de Juan Fernandez, pero posteriormente reportada para la isla
Inaccesible en Tristan da Cunha (Valdebenito et al., 1990). Los autores sefialan que esta
disyuncion se habria originado por un evento de dispersion a larga distancia mediado por
epizoocoria. La presencia de al menos una especie de Procelariiformes que anda en ambos
archipiélagos (Fregetta grallaria) da sustento a esta hipotesis. Esta especie u otras que
hicieran el trayecto de forma circunstancial (e.g. Pterodroma externa) podrian ser los
potenciales responsables de este evento de dispersion entre islas en océanos diferentes. Los
autores también sefialan la similitud bioclimatica que existe entre ambas islas, con un
desarrollo altitudinal similar y ambientes analogos que habrian facilitado el establecimiento
de las poblaciones fundadoras. Similarmente, otras dos especies de plantas de Juan
Ferndndez comparten esta disyuncién, pero con patrones de distribucién distintos:
Pleopeltis macrocarpa (Polypodiaceae), con una distribucion subcosmopolita, y Apium
prostratum (Apiaceae), ampliamente distribuida en islas circumpolares, incluyendo Nueva
Zelanda (Penneckamp, 2018).

Finalmente, el clado D se origind en JNF hace ca. 1,05 Ma. El linaje de divergencia méas
temprana de este clado esta representado por C. plurinervata, que aparentemente habria
evolucionado por anagenesis, al estar restringida a Alejandro Selkirk y no conformar un
subclado con ninguna otra especie. La estimacion de la edad del clado D coincide con la
edad de formacion de la isla Alejandro Selkirk, y es probable que el evento de divergencia
qgue marca el origen del nodo haya tenido lugar en las primeras fases de desarrollo de la
isla. Entre 1,05-0,7 Ma, tras la divergencia del linaje de C. plurinervata, se produjo un
evento de colonizacion inversa, en que un linaje de la isla Alejandro Selkirk derivado del
ancestro de C. plurinervata migré de vuelta al continente, dando origen al grupo ntcleo del
clado D.

A pesar de que el grupo ndcleo del clado D se ha originado durante tiempos recientes (0,7

Ma), posee una diversidad mayor que cualquiera de los otros clados de Uncinia de
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Sudamérica originados a partir del Pleistoceno. Ademéas de las cinco especies que
conforman este grupo, hay otras tres especies que han sido incluidas en estudios
filogenéticos anteriores: C. multifaria, C. quinquin y C. salticola (Garcia-Moro et al. 2022).
Adicionalmente una cuarta especie, C. wheeleri, putativamente también perteneceria a este
grupo, aungue no ha sido muestreada en ningun andlisis filogenético. Estas nueve especies
exhiben algunos de los rangos de variacién mas extremos dentro de la seccion Uncinia, y
presentan caracteres Unicos dentro del grupo, tales como el mecanismo de desanclaje de los
frutos y el eje engrosado de la espiga de C. multifaria, el desarrollo de filamentos del
estambre aparentemente adaptados a la entomofilia de C. quinquin, o las espigas mas
grandes de toda la seccién, de C. phleoides. Adicionalmente, muchas especies de este grupo
crecen en el mismo tipo de ambiente, ocasionalmente solapando su presencia en un mismo
sitio. Uno de los procesos que caracteriza las fases tempranas de una radiacion adaptativa
es la co-ocurrencia de especies cercanas dentro de un linaje de bifurcacion rapida (Cotoras
et al., 2018). Durante esta fase, entidades ecoldégicamente equivalentes co-ocurren, lo que
presumiblemente pone las condiciones para la competicion que lleva a la diferenciacion
ecologica y eventualmente a la especiacion ecoldgica (Schluter & Conte, 2009; Rundell &
Price, 2009). El grupo ndcleo del clado D exhibe caracteristicas propias de una radiacion
adaptativa temprana, originada a partir de un evento de colonizacion inversa desde Juan

Fernéandez.

Otros grupos de organismos han seguido un patrén evolutivo similar, donde luego de
colonizar una isla oceénica han vuelto a re-colonizar de vuelta al continente, aportando
significativamente a su biota. Este proceso se conoce como “colonizacion reversa” 0
“colonizacion de vuelta”, y ha sido reportada en numerosos linajes de animales terrestres y
plantas (Bellemain & Ricklefs, 2008). Lapiedra et al. (2021) estudiaron la radiacion
evolutiva de las palomas (Columbiformes) y encontraron que la colonizacion de islas desde
el continente por linajes de palomas terrestres (i.e. con habitos de alimentacion de forrajeo
terrestre) fue un paso crucial que gatillo la transicion de su nicho ecolégico hacia habitos de
alimentacion arboreos. Este cambio permiti6 a los columbidos explotar un espacio
ecologico nuevo que resultd en la enorme diversificacion de las palomas arbéreas una vez
recolonizaron el continente desde las islas. Los resultados obtenidos en este seminario de

titulo apuntan hacia una direccién similar, donde la colonizacién del archipiélago de Juan
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Fernandez podria haber sido un factor determinante en la gran diversidad del grupo nucleo
del clado D.

Incongruencias en las estimaciones biogeograficas

En general, se espera que los linajes geograficamente disyuntos se hayan originado a partir
de ancestros con distribuciones amplias (Quiroga et al., 2016). Esto es evidente en la
biogeografia de Sudamerica, donde el desarrollo de la cordillera de los Andes tuvo un rol
fundamental al moldear los patrones de distribucion de numerosos linajes de plantas, cuya
diversificacion ocurrid en concordancia con los eventos de orogenia Andina (es decir,
latitudinalmente; e.g. Bomarea, Tribble et al., 2023; Chusquea, Guerreiro et al., 2024,
Mutisia, Moreira-Mufioz et al., 2020). Sin embargo, esto no es tan claro en el caso de la
colonizacién de islas oceanicas, donde los factores limitantes para la colonizacion y
diversificacion operan en escalas temporales distintas, generalmente de una manera mas
dinamica y con un componente de estocasticidad significativo (Borregaard et al., 2017). Si
bien los resultados obtenidos en el analisis de areas ancestrales coinciden en mayor medida
con los patrones biogeograficos del continente, ciertos nodos tuvieron areas ancestrales en
zonas que probablemente no estaban disponibles para ser colonizadas en el periodo en que
se origina el nodo o que actualmente son habitadas por especies geogréaficamente

restringidas, sefialando una incertidumbre en la robustez de estos resultados.

Se ha reportado que los modelos basados en LAGRANGE (en los que DEC, y por ende
DEC+j se fundamentan) otorgan una mayor ponderacion al estado de area del grado basal
de un clado al momento de calcular la probabilidad parcial del area ancestral de ese nodo
(Heads & Saldivia, 2024). Es importante remarcar que estos modelos al ser derivaciones
del modelo Mk de evolucién de caracteres discretos (Lewis, 2001) siguen un proceso de
Markov, donde se asume que el cambio de los caracteres ocurre de manera estocastica. Esto
implica que la probabilidad de cambio de un estado a otro solo depende del estado actual, y
no del anterior, es decir, la estimacion de probabilidades se calcula desde los terminales
hacia la raiz de un arbol. No hay mayor probabilidad de que un clado obtenga un area A si
esta fue recuperada en todos los nodos anteriores. En cambio, si los subclados o terminales

que descienden de aquel clado tienen, en una mayor proporcion, estados de area B, es mas
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probable que esta sea calculada como el area ancestral. Ademas, este tipo de modelos
castigan las reconstrucciones de evolucion de estados de caracteres mas complejas, es decir,
aquellas donde se requiera de un nimero mayor de transiciones entre estados a lo largo de
las ramas. Asi, la reconstruccién con mayor probabilidad suele ser también la mas
parsimoniosa (Ree & Sanmartin, 2018). Esto deriva en que el estado de area del linaje de
divergencia mas temprana de un clado tendra una proporcion mayor en el calculo de la
probabilidad parcial de su nodo en comparacion con los estados de area del resto de
terminales. Adicionalmente, los modelos DEC asumen la premisa de que no hay extincion
de linajes (Matzke, 2014). Como sefiala Matzke (2022), esta premisa puede tener impactos
importantes en la estimacién de rangos ancestrales al omitir eventos cladogenéticos que no
estan siendo observados y que podrian haber sido cruciales en la historia biogeogréafica de
un linaje. Esto es especialmente importante al considerar que los procesos evolutivos que
operan durante una simulacion de un modelo DEC, y sobre todo DEC + j, son
esencialmente cladogenéticos. En casos donde existe incertidumbre en la topologia de un

arbol por linajes no muestreados esto se vuelve aun mas critico.

De manera similar, el muestreo de este estudio no representa la totalidad de la diversidad de
la seccién Uncinia en Sudamérica. La optimizacion del muestreo que se realizd para
obtener un &rbol que esclareciera las relaciones evolutivas de las especies insulares
endémicas obligd a submuestrear linajes restringidos a areas clave de la diversidad del
grupo, lo que pudo haber tenido efectos negativos en dos aspectos. En primer lugar, se
excluyeron linajes cuya inclusion podria haber contribuido de manera significativa a la
historia biogeografica del grupo. Esto es parcialmente cierto, ya que los andlisis
preliminares realizados con las especies removidas (C. multifaria, C. quinquin y C.
salticola) solo afectaron la resolucién de la filogenia dentro del grupo nucleo del clado D
(principalmente generando politomias), sin aportar significativamente a la topologia del
resto de clados, aunque si disminuian el apoyo estadistico de ciertos nodos. El segundo
efecto negativo del muestreo se relaciona con la representatividad de ciertas areas
geograficas. Los bosques templados del Cono Sur (ANS; ver Tabla 4) constituyen el
hotspot de diversidad de Uncinia en Sudameérica (Garcia-Moro et al. 2022; Mufioz-Schiler
et al., 2023). Sin embargo, este estudio incluyd solo seis de las 13 especies presentes en esta

area. Las siete especies restantes estan restringidas geograficamente a esta area, y
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corresponden a las ya mencionadas C. multifaria, C. quinquin y C. salticola, junto a C.
dolichophylla, C. macrotrichoides, C. negeri y C. wheeleri, que no han sido secuenciadas
con anterioridad y cuya posicion filogenética es relativamente incierta. La inclusion de
estas especies en futuros analisis podria modificar las estimaciones de areas ancestrales

obtenidas en este trabajo, al menos para algunos nodos.

El submuestreo de ANS de este estudio contrasta con el muestro casi completo de los ANC
y JNF. Aungue estas areas presentan una diversidad comparativamente menor, con nueve y
seis especies, su diversidad estuvo casi totalmente representada en los analisis. En cambio,
para ANS solo se incluyeron seis de sus 13 especies. Este desequilibrio, sumado al patron
de dispersion y especiacion recurrente hacia ANC observado en los analisis podria haber
generado un sesgo en los resultados del analisis biogeografico, ocasionando un artefacto
debido a las limitaciones de los algoritmos del modelo explicadas anteriormente. ES
improbable que los resultados obtenidos, que sugieren areas ancestrales en ANC de entre
10-7 Ma, sean robustos. Como se explico previamente, los Andes del norte y centro no
desarrollaron ambientes frios o templados de manera extensiva hasta, al menos, el Mioceno
tardio, hace ca. 6 Ma (Ortiz-Jaureguizar & Cladera, 2006). En contraste, el enfriamiento
progresivo de la Patagonia comenzd durante el Mioceno temprano y se intensificé hacia el
Mioceno tardio (Rabassa, 2008), lo que sugiere que esta area estuvo disponible para ser
colonizada por un periodo mas prolongado. Por lo tanto, resulta mas parsimonioso suponer
un error en las estimaciones del modelo que proponer hipétesis sobre complejizadas que se

ajusten a los resultados de este trabajo a la vez que contradicen la evidencia existente.

Asimismo, es poco probable que el ancestro del clado interno se haya dispersado
directamente desde ANC hacia JNF. Es posible que el modelo haya otorgado mayor
probabilidad a ANC como area ancestral por la presencia recurrente de terminales con ese
estado de area dentro del clado interno, especialmente porque las dos especies con
divergencia mas temprana (el grupo hamata) estan restringidas a ANC. La incapacidad del
modelo para identificar un area ancestral intermedia en este caso podria deberse a la falta
de restricciones para limitar el cambio entre areas disyuntas, como podria hacerse mediante
una matriz de permeabilidad. Un enfoque que incorpore variables como la distancia

geografica o la presencia de barreras biogeogréaficas relevantes podria mejorar la precision
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de las estimaciones de areas ancestrales, especialmente al limitar las transiciones entre
areas muy distantes (e.g. entre ANC y JNF) o limitar la frecuencia de esas transiciones
durante ciertos periodos de tiempo. Esto potencialmente permitiria generar inferencias mas

ajustadas a la “verdadera” historia biogeografica de Uncinia en futuros estudios

Finalmente, es importante sefialar que la discusion presentada aqui es fundamentalmente
conjetural. Los modelos utilizados han sido puestos a prueba con herramientas adecuadas
para este proposito (i.e. valores de AIC y LnL), por lo que no se cuestiona si los modelos
son capaces de ajustarse a los datos o no. El punto clave es que los modelos de inferencia
estadistica son inherentemente mas simples que los modelos “reales” que operan en el
mundo natural, y, por lo tanto, siempre estaran sujetos a cierto margen de error. Aunque los
modelos DEC y derivados han sido la metodologia estdndar en la Gltima década para
contrastar hipotesis relacionadas con la evolucion del rango geografico de los linajes,
también han sido objeto de criticas, incluso por sus mismos autores (Matzke, 2022). Es
relevante reconocer que los resultados generados por estos modelos pueden estar sesgados
debido a los defectos previamente mencionados, y su interpretacién debe ser realizada de

manera cuidadosa y bajo un razonamiento biologico.
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CONCLUSION

Este estudio representa la primera aproximacion filogenética al estudio de la evolucién de
Carex seccion Uncinia en un area insular. Los resultados obtenidos rechazan la hipétesis de
trabajo propuesta e indican que la mayor parte de la diversidad de este grupo en Juan
Fernandez se origind a través de procesos de diversificacion local. Mas aun, la evolucion
insular de Uncinia habria trascendido los limites del archipiélago, con al menos dos eventos
de colonizacion inversa hacia el continente y que habrian aportado significativamente a la
diversidad de Sudamérica. Estos hallazgos aportan nuevas perspectivas sobre la
biogeografia de la biota del archipiélago Juan Fernandez y nueva evidencia en apoyo al
paradigma reciente que sugiere que las islas oceédnicas no actlan Unicamente como
sumideros de biodiversidad, sino también como fuentes que aportan una proporcion
importante de la diversidad continental. No obstante, algunas limitaciones reconocidas en
este estudio podrian haber generado resultados incompletos. EI sobremuestreo de especies
norandinas y la colonizacion recurrente de Uncinia hacia estas areas probablemente
sesgaron las estimaciones de &reas ancestrales. De igual manera, la mayor proporcion de
muestreo de especies insulares en comparacion con las especies de los Andes del sur pudo
haber generado estimaciones de areas que favorecieran a Juan Fernandez para el clado B.
Sin embargo, la topologia obtenida en los analisis filogenéticos junto con las edades
estimadas para los nodos apoya sin mayor ambiguedad las hipdtesis biogeograficas sobre el
origen y evolucion insular aqui propuestas. A pesar de ello, los resultados no logran
explicar con certeza la distribucion desbalanceada de la seccion Uncinia entre las islas del
archipiélago. Estudios futuros deberan enfocarse en escalas evolutivas mas finas para
inferir de manera méas adecuada estos procesos. En conjunto, la integracion de analisis
filogenéticos y biogeograficos en este trabajo ha permitido construir un escenario
biogeografico basado en mdltiples lineas de evidencia para interpretar los eventos
geograficos que pudieron haber influenciado la actual distribucién de Carex seccion

Uncinia en Sudamérica continental e insular.
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ANEXOS

ANEXO I.  Material utilizado en este estudio. La columna de pais botanico utiliza la
nomenclatura de acuerdo con el nivel 3 de Brummitt (2001). *Secuencias utilizadas en la
matriz final del anélisis filogenético de IB de la Figura 3.

Herbario

N° de . Pais - . Altitu o o
P Nombre del taxén haldies Region Localidad d Fecha Colector N° colector | Cédigo sec.

Fuente
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Quebrada Chorro

CONC 112080 | Carex aspericaulis JFE AS Dofia Maria 900 1986 | Valdebenito 9610 | e5 Este estudio
oS 179677 | Carex aspericaulis JFE AS Quebrada Varadero 1000 1986 | Stuessy & Sepulveda 9557 | ell* Este estudio
St. Helena and Garcia-Moro et
E 348919 | Carex brevicaulis TDC - Dependencies - - Gremmen TO7 0495 spm05931* al. (2022)
CONC 52250 | Carex delacosta cLs MAG Puerto Toro 0| 1977 | TBPA 1806 | eut Este estudio
CONC 54482 | Carex delacosta CLC NUB Los Lleques 800 1979 | Rodiguez 1264 | el Este estudio
CONC 106874 | Carex delacosta CLS LRI MN Alerce Costero 940 1988 | Gardner & Knees 4076 | e3 Este estudio
CONC 109675 | Carex delacosta CLS LRI La Unién: la Gualleria 900 1947 | B. Sparre 3678 | eub Este estudio
Hornopirén: San Fernandez Alonso et
CONC 179312 | Carex delacosta CLS LLA Ignacio de Huinay 30 2013 | al 30793 | eul8 Este estudio
CONC 192345 | Carex delacosta CLS LRI Las Cruces: Raulintal 660 2020 | Penneckamp 268 | - Este estudio
29SMB23bi
CONC sn Carex delacosta CLC ARA Nahuelbuta 1263 2023 | Martin-Bravo et al. s e9 Este estudio
Garcia-Moro et
- - Carex delacosta CLS - - - - - - spm07565 al. (2022)
Garcia-Moro et
A sn Carex delacosta CLS MAG Seno Otway - - Pisano & Cardenas 4914 | spm07650* al. (2022)
¢2002 Starr et al.
FHO sn Carex ecuadorensis ECU Cotocachi | Nevado Cotocachi - ? Starr & Amigo 99020 | AH010378_2* [ (2008)
CONC sn Carex erinacea CLC ARA Nahuelbuta 1113 2023 | Martin-Bravo et al. 51SMB23 el5 Este estudio
Garcia-Moro et
E - Carex erinacea CLC LRI ¢RN Valdivia? - - - - spm07403* al. (2022)
Garcia-Moro et
K - Carex erinacea CLC BIO Contulmo - - - - spm07736* al. (2022)
Quebrada piedra
CONC 52655 | Carex fernandesiana JFE RC agujereada 400 1980 | Ugarte & Parra 9163 | eu2 Este estudio
Segunda Quebrada
CONC 135650 | Carex fernandesiana JFE RC Corr de Molina 620 1996 | Stuessy et al 15177 | e6 Este estudio
CONC 136979 | Carex fernandesiana JFE RC Valle Villagra 230 1997 | Stuessy et al 15386 | eull* Este estudio
Garcia-Moro et
CONC - Carex fernandesiana JFE RC Cerro Agudo - - Stuessy & M. Garcia 11670 | spm0O7565* al. (2022)
Garcia-Moro et
CONC - Carex fernandesiana JFE RC - - - Stuessy & Crawford 15212 | spm07564* al. (2022)
CONC 111746 | Carex fernandesiana JFE AS Quebrada Vacas 60 1986 | Ruiz & Lammers 8033 | el4* Este estudio
CONC 112234 | Carex fernandesiana JFE AS Quebrada Sanchez 500 1986 | Gaete & Sepulveda 8433 | el3* Este estudio
os 179401 | Carex fernandesiana JFE AS Quebrada el Tongo 300 1986 | Landero & Gaete 8486 | el2* Este estudio
Garcia-Moro et
NY - Carex firmula CLS MAG Cabo de Hornos - - W.R.Buck 57466 | spm07609 al. (2022)
Garcia-Moro et
A - Carex firmula CLsS AIS Seno Otway - - E. Pisano 3392 | spm07646* al. (2022)
Garcia-Moro et
NY - Carex firmula ECU Napo - - - B. Lojnat & U.Molau 12947 | spm07610* al. (2022)
Garcia-Moro et
NY - Carex firmula CLS MAG PN Alberto de Agostini | - - M. Bonifacino 4228 | spm07608* al. (2022)
Garcia-Moro et
DoV 21808 | Carex fraseriana MRY Maryland Garret Co. - - Longbottom et al. - spm0952** al. (2022)
Zamora- G. Wheeler & Garcia-Moro et
NY - Carex goetghebeurii ECU Chinchipe - - Goetghebeur 18526 | spm07611 al. (2022)
Zamora- Garcia-Moro et
K - Carex goetghebeurii ECU Chinchipe | Quebrada Navidad - - S.Laegaard 35863 | spm07739* al. (2022)
Garcia-Moro et
NY - Carex hamata ECU Napo - - - A.M.Cleef 4829 | spm07619* al. (2022)
Cundimar J.Luteyn & Garcia-Moro et
NY - Carex hamata CLM ca - - - M.Gavilanes 14378 | spm07618* al. (2022)
Garcia-Moro et
- - Carex kingii CLS MAG Isla Hoste - - E. Pisano 5330 | spm05221* al. (2022)
G. Wheeler & Garcia-Moro et
NY - Carex laegaardii ECU Napo Langnanti - - Goetghebeur 38475 | spm07615* al. (2022)
Villa O'higgins: rio
CONC 178381 | Carex lechleriana CLsS AIS Mosco 700 2003 | N. Garcia 29 | e8* Este estudio
CONC 111894 | Carex macloviformis JFE AS Alto Cordén Inocentes 1250 1986 | Stuessy & Sepulveda 9546 | e4 Este estudio
Garcia-Moro et
NY - Carex macloviformis JFE AS - - - C. Skottsberg 20115 | spm07617* al. (2022)
Garcia-Moro et
- - Carex madida ECU - - - - S.Laegaard 51887 | spm05095* al. (2022)
Puerto Natales: Bahia
CONC 174387 | Carex meridensis CLS MAG Elizabeth 158 2009 | Aravena et al. 56 | eul6 Este estudio
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G. Beck & B.

Garcia-Moro et

MSB - Carex meridensis BOL La Paz Sub. Yungas Ruthsatz 21803 | spm07399* al. (2022)
Quillén: cerro
CONC 165183 | Carex multifaria CLC NUB Cayumanqui 300 2003 | Rodriguez & Parra 3917 | euld Este estudio
Los Lagos: Rio San
CONC 187099 | Carex multifaria CLS LRI Pedro 105 2014 | Medina & Gamboa PMFGO0315 | eu2l Este estudio
CHR 607514 | Carex parvispica NZS - - - - spm04427*
Garcia-Moro et
NY - Carex phleoides koyamae ECU Pichincha | Antisana S.Laegaard 2112 | spm07613 al. (2022)
G. Rodriguez-
PN Campo de los Palacios & P. Garcia-Moro et
UPOS - Carex phleoides phleoides AGW TUC Alisos Jiménez-Mejias 1GERP15 spmQ7312* al. (2022)
G. Rodriguez-
PN Campo de los Palacios & P. Garcia-Moro et
UPOS - Carex phleoides phleoides AGW TUC Alisos Jiménez-Mejias 3GERP15 spm07314 al. (2022)
Quebrada de las
CONC 73918 | Carex plurinervata JFE AS Casas 180 1984 | Pacheco & Ruiz 6391 | e2* Este estudio
CONC 180607 | Carex quinquin CLC LBO Tanumé 51 2005 | Garcia etal 2153 | eul9 Este estudio
CONC 192344 | Carex quinquin CLS LRI Panguipulli: Nitanhue 275 2019 | Penneckamp 164 | eu22 Este estudio
CONC sn Carex quinguin CLN COQ Fray Jorge 510 2023 | Mufioz-Schiller et al. 192 | el6 Este estudio
CONC 169424 | Carex salticola CLC ARA Nahuelbuta 998 2009 [ A. Kool 1081 | euls Este estudio
CONC 184053 | Carex scabrida CLS LRI Huilo Huilo 515 2013 | Teillier et al. 7509 | eu20* Este estudio
CONC 192356 | Carex scabrida CLC ARA Villarrica 670 2019 | Penneckamp 152 | eu24* Este estudio
CONC sn Carex scabrida CLS LLA PN Alerce Andino 415 2023 | Garcia-Moro et al. 25pgm23 el0 Este estudio
Garcia-Moro et
- - Carex subsacculata ECU Pichincha | - Starr 99035 | spm05108* al. (2022)
Garcia-Moro et
CHR 479158 | Carex subtilis NZS - - - - spm04415* al. (2022)
CONC 139491 | Carex triangula CLS MAG Valle del rio Cuchara 1994 | E. Pisano et al. 7590 | e7* Este estudio
Garcia-Moro et
A - Carex triangula CLS MAG Cabo de Hornos E. Pisano 5381 | spm07645 al. (2022)
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ANEXO Il.  Arbol de maxima verosimilitud. Se indican los valores Bootstrap sobre cada
nodo.

C_fraseriana_spm0952
C_kingii_AY244526 .1

C_subsacculata_Starr99035

C_firmula_spm07646

C_firmula_spm07610

C_firmula_spm07608

o
21
69
C_erinacea_spm07403
2 C_ecuadorensis_AHO10378.2
-~3
a0, C_erinacea_spm07736
40
— C_lechleriana_e8
C_triangula_e7
21

38
l: C_meridensis_spm07399
C_subtilis_spm00004415
o5
e I— C_parvispica_spm00004427

C_goetghebeurii_spm07739

C_hamata_spm07619

C_hamata_spm07618

o9 C_fernandesiana_AS_e14

C_fernandesiana_AS_e12

C_fernandesiana_AS_e13
— C_aspericaulis_eu9

e C_scabrida_EU24

87
C_scabrida_EU20
C_brevicaulis_spm00005932
1Fi& C_fernandesiana_RC_eul1
W o C_fernandesiana_RC_spm07565
-l ” C_fernandesiana_RC_spm07564

C_plurinervata_e2

Urs C_phleoides___koyamae_spm07613

C_madida_lLaegaard51887

C_phleoides_phleoides_vannsSN

C_laegaardii_spm07615
C_delacosta_spm07650

C_macloviformis_spm07617

64



ANEXO I1l. Anélisis de reconstruccion de areas ancestrales en DEC+j a partir de la
codificacion de siete areas.
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s C. fraseriana
= C. kingii

* C. firmula
;- C. subsacculata
iﬁ C. erinacea
Sa C. ecuadorensis
C. lechleriana
C. meridensis

— 9 = C, triangula
@ C. parvispica

s C. subtilis
- ® E C. hamata

Bl ANC
] ANS
I PAT
] JRC e
| ] JAs
7] EXS
B NzE

C. goetghebeurii

C. fernandesiana (AS)

. aspericaulis

. scabrida

. fernandesiana (rc)

. brevicaulis

. plurinervata

phleoides subsp. koyamae
phleoides subsp. phlecides
madida

. laegaardii

. delacosta

. macloviformis

OOO0OO0O0O00000

e

Milions of years aga

65



