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RESUMEN 

El Desierto de Atacama constituye uno de los sistemas hiperáridos más extremos del 
planeta, donde la disponibilidad de agua representa un filtro ecológico central para la 
persistencia, distribución y diversificación de las plantas. En este contexto, la presente 
tesis evaluó la dinámica ecológica y evolutiva del nicho hidrológico en Eriosyce 
(Cactaceae), con el objetivo de determinar su relación con la colonización de ambientes 
áridos e hiperáridos del Desierto de Atacama y con la variación interespecífica en las 
tasas netas de diversificación del género. Para ello, se integraron aproximaciones 
isotópicas, morfofuncionales, filogenéticas, biogeográficas y macroevolutivas, incluyendo 
análisis de isótopos estables de δ¹⁸O, δ²H y exceso de deuterio en agua de raíces, 
modelos bayesianos de mezcla isotópica, análisis filogenéticos comparativos, 
reconstrucción temporal y biogeográfica, estimación de tasas de diversificación y 
pruebas de asociación entre rasgos hidrológicos y diversificación neta.  

Se caracterizó el nicho hidrológico de poblaciones de Eriosyce distribuidas a lo largo 
de gradientes áridos e hiperáridos de Chile. Los resultados mostraron una marcada 
diferenciación isotópica asociada con la distancia a la costa y el tipo de raíz. Las 
poblaciones costeras y de valles centrales evidenciaron diferencias en el uso de fuentes 
hídricas, con una contribución relevante de la niebla, la precipitación y, en menor medida, 
la nieve, dependiendo del contexto geográfico y del sistema radical. Los modelos de 
mezcla indicaron que las especies con raíces pivotantes dependen principalmente de la 
niebla, mientras que las especies con raíces tuberosas combinan el uso de niebla y lluvia, 
especialmente entre poblaciones costeras y de valles centrales. Estos resultados 
sugieren que la arquitectura radical y la posición geográfica modulan la adquisición de 
agua y contribuyen a la diferenciación del nicho hidrológico dentro del género. 

Por otra parte, se evaluó la historia temporal, biogeográfica y macroevolutiva de 
Eriosyce. La matriz filogenética concatenada incluyó cinco marcadores y 4841 pb para 
91 individuos, recuperando a Eriosyce como un clado monofilético dentro de 
Notocacteae. La edad corona del género fue estimada en 7,84 Ma, situando su 
diversificación inicial durante el Mioceno tardío, mientras que los principales clados 
mostraron edades corona distribuidas entre el Mioceno tardío, el Plioceno y el 
Pleistoceno. La reconstrucción biogeográfica favoreció el modelo BAYAREALIKE+J y 
sugirió una historia espacial compleja, con participación de áreas andinas, costeras e 
hiperáridas, así como eventos recurrentes de conectividad entre el Atacama costero, 
regiones mediterráneas y áreas interiores. Los análisis de diversificación indicaron una 
dinámica macroevolutiva relativamente homogénea, sin evidencia de episodios discretos 
de aceleración pronunciada a escala del árbol completo. Asimismo, los análisis STRAPP 
no detectaron asociaciones significativas entre la diversificación neta y los rasgos 
ecohidrológicos evaluados, incluyendo D-excess, largo de raíz y bio17. Por tanto, la 
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diferenciación del nicho hidrológico no parece haber actuado como un predictor directo 
de la diversificación neta en Eriosyce. En cambio, los resultados apoyan un escenario en 
el que la historia climática, la estructura espacial del paisaje, la conectividad entre áreas, 
la arquitectura radical y la disponibilidad hídrica interactuaron para modular la 
diferenciación ecológica y funcional de los linajes, sin generar necesariamente una 
radiación adaptativa generalizada impulsada por el nicho hidrológico. 

La evolución del nicho hidrológico en Eriosyce fue clave para comprender la 
ocupación y persistencia del género en ambientes áridos e hiperáridos, especialmente 
mediante estrategias diferenciadas de adquisición y uso del agua. Sin embargo, la 
diversificación del género no puede explicarse únicamente por la evolución de estos 
rasgos, sino por una interacción multifactorial entre historia biogeográfica, condiciones 
climáticas, heterogeneidad ambiental y diferenciación funcional. Estos resultados 
aportan una perspectiva integradora sobre cómo los cactus han colonizado y persistido 
en uno de los ambientes más extremos del planeta, y resaltan la importancia de 
conservar la diversidad filogenética, funcional e hidrológica de Eriosyce frente a 
escenarios futuros de cambio climático y fragmentación de hábitats. 

Palabras clave: biogeografía histórica, diversificación, isótopos estables, hiperaridez, 
niebla, raíces 

 
 



 
 

13 

CAPÍTULO I 

INTRODUCCIÓN Y ANTECEDENTES GENERALES 
 
 
 
 
 
1.1 Introducción 

El nicho ecológico es una abstracción de un continuo espaciotemporal, donde las 
especies individuales tienen acceso exclusivo a recursos limitados, los que comparten 
con especies coexistentes en grupos segregados espacial y/o temporalmente (Gause, 
1934; MacArthur, 1968; Whittaker, 1969; Noble & Fagan, 2015). El nicho ecológico 
designa la posición de las especies dentro de un ecosistema, describe la gama de 
condiciones necesarias para su persistencia y su papel ecológico, lo que engloba todas 
las interacciones entre las especies y el entorno, tanto biótico como abiótico (Polechová 
& Storch, 2008). La utilización de los mismos recursos fundamentales por parte de las 
plantas (luz, CO2, agua, nutrientes minerales) (Silvertown, 2004) y su adquisición 
mediante un limitado número de formas (Silvertown et al., 1999) podría dar lugar a la 
superposición de nichos entre especies coexistentes. Sin embargo, en general se 
necesita una mayor comprensión de cómo los rasgos fisiológicos, fenológicos y 
anatómicos se acoplan entre las especies para segregar la obtención de los recursos 
disponibles en el tiempo y el espacio, como mecanismo para evitar o reducir la 
competencia (Silvertown & Law, 1987; Silvertown, 1999; 2004; 2015; Bartelheimer et al., 
2010; Araya et al., 2011). Lo anterior reviste especial interés en ambientes áridos, donde 
los filtros ambientales relacionados con la disponibilidad de agua son fuertes factores de 
selección (Evenari et al., 1985; Swenson et al., 2012). En este sentido, otras variables 
como la radiación y la temperatura, aunque muchas veces suelen ser menos limitantes, 
también suelen influir en las actividades de las plantas en dichos biomas (Swenson et 
al., 2012). 

Diferentes rasgos funcionales han evolucionado en las angiospermas que habitan 
biomas desérticos (Shantz, 1927; Larraín-Barrios et al., 2018). Por ejemplo, altos grados 
de suculencia suelen ir asociados a un conjunto de otras características que confieren 
supervivencia en biomas con escasez de agua. La suculencia suele incluir un sistema 
radicular poco profundo que permite la rápida absorción de precipitaciones 
impredecibles, una cutícula gruesa y cerosa que evita la pérdida excesiva de agua y el 
metabolismo ácido crasuláceo (CAM) (Arakaki et al., 2011). Aunque unos 30 linajes de 
plantas se han clasificado como suculentos, sólo un pequeño subconjunto de estos es 
rico en especies y elementos ecológicamente importantes de los biomas áridos y 
semiáridos en todo el mundo (Arakaki et al., 2011). 
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La propagación de las condiciones climáticas áridas se considera una fuerza 
importante en la evolución de plantas y animales, dado que los desiertos son hábitats 
extremos que pueden requerir nuevas adaptaciones fisiológicas para que los organismos 
los colonicen (Stebbins, 1952; Axelrod, 1967; Evans et al., 2009; Guerrero et al. 2011a). 
En este sentido, el origen y la expansión de las condiciones áridas pudo constituir una 
fuente de nichos ecológicos novedosos que impulsó la evolución de nuevas 
características en los linajes lo que posibilitó la expansión y colonización por parte de las 
plantas y la utilización de nuevos recursos disponibles (Hernández-Hernández et al., 
2014). En los biomas áridos, la disponibilidad del agua como recurso es muy variable 
(Reynolds et al., 2004; Van Etten, 2009; Eamus et al., 2013), lo que da lugar a una amplia 
gama de nichos hidrológicos potenciales, por ejemplo, el agua de las capas 
subterráneas, la proveniente de las precipitaciones de verano o invierno, o la niebla 
procedente de la condensación marina (Dawson & Pate, 1996; Burgess et al., 2000). Por 
ello, la utilización del agua como recurso y la expansión de condiciones áridas son un 
componente importante en la especiación y diversificación de plantas xerofíticas (Arakaki 
et al., 2011; Hernández-Hernández et al., 2014). En algunos estudios se explica el papel 
de la aridez como factor del aumento del número de especies y la diversidad morfológica 
y ecológica en ciertos linajes de suculentas, como la subfamilia Ruschioideae 
(Aizoaceae) (Klak et al., 2004), el género Euphorbia (Euphorbiaceae) (Bruyns et al., 
2011; Horn et al., 2012) o la familia Cactaceae (Hernández-Hernández et al., 2011). 

Las diferencias en la riqueza de especies de los clados podrían explicarse por una 
diversificación acelerada vinculada a cambios en los tamaños del genoma, la ecología 
(dieta y hábitat), la morfología (hábito y tamaño corporal), el desarrollo, la biogeografía 
(dispersión y/o vicarianza) o el comportamiento (selección sexual) (Wiens, 2017), lo que 
significa que la diversificación puede variar dependiendo de factores intrínsecos o 
extrínsecos. Las hipótesis sobre el origen de la biodiversidad en las regiones áridas 
deben tener en cuenta la complejidad y diversidad de los posibles impulsores de la 
diversificación en entornos con limitaciones hídricas (Hernández-Hernández et al., 2014). 
Se ha demostrado que la aridificación puede moldear la evolución no solo de los rasgos 
funcionales, sino también de los reproductivos (Livshultz et al., 2011). 
Sorprendentemente, esta hipótesis no se ha comprobado lo suficiente y aún están 
pendientes estudios de campo que proporcionen explicaciones ecológicas de los 
procesos mecanicistas que determinan la diversificación en linajes xerofíticos 
(Hernández-Hernández et al., 2014). Sólo se apoya parcialmente, ya que los rasgos 
fisiológicos y morfológicos adaptativos relacionados con la aridez se han evaluado de 
manera insuficiente en un marco filogenético (Moore & Jansen, 2006; Evans et al., 2009). 
Además, algunos linajes pueden enfrentarse a importantes limitaciones temporales para 
la diversificación producto de la aridez extrema (Donoghue & Edwards 2014), ya que las 
especies pueden tardar millones de años en desarrollar adaptaciones morfológicas y 
fisiológicas, generando desfases temporales evolutivos (Guerrero et al., 2013). 
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Curiosamente, después de desarrollar resistencia a la sequía como respuesta evolutiva, 
ciertos linajes de plantas han demostrado una diversificación extremadamente rápida, 
como es el caso de la subfamilia Ruschioideae (Aizoaceae) en la región árida del Karoo 
al sur de África (Klak et al., 2004). 

En términos de compartir los recursos hídricos del suelo por dos o más especies 
vegetales, varios autores han definido el concepto de segregación de nicho hidrológico 
(Silvertown et al., 1999; 2004; Araya et al., 2011, Silvertown et al., 2015). Esta se define 
como la partición del espacio en gradientes de humedad del suelo a escala fina (distancia 
suficientemente pequeña para que las especies compitan por los mismos recursos), la 
partición del agua como recurso a través de diferentes estrategias de adquisición 
(diferentes fenologías o profundidades de enraizamiento), y la partición de las 
oportunidades de reclutamiento entre años causada por especies que se especializan en 
patrones particulares de varianza temporal del suministro de agua (efecto de 
almacenamiento) (Araya et al., 2011; Silvertown et al., 2015; Chesson et al., 2004). La 
ocupación de diferentes nichos hidrológicos es un eje primordial de la partición de 
recursos entre las especies vegetales coexistentes (Silvertown, 2004; Araya et al., 2011, 
Peñuelas et al., 2011) y permite la coexistencia estable de la biodiversidad en un paisaje 
(Chesson, 2000; HilleRisLambers et al., 2012).  En este sentido, el nicho hidrológico se 
puede inferir a partir de estrategias relacionadas con la adquisición, el almacenamiento 
y la eficiencia de uso del agua mediante vías fotosintéticas, las que determinan el 
reclutamiento, desarrollo y distribución espacial de las plantas (Silvertown et al., 2015).  

La comprensión del nicho hidrológico en las plantas ha aumentado 
significativamente con la implementación de análisis de isótopos estables de hidrógeno 
y oxígeno, ya que permiten distinguir fácilmente las fuentes de agua utilizadas (Gat, 
1996). Ello es posible debido a que no existe fraccionamiento isotópico durante la 
absorción de agua por las raíces en las plantas terrestres (Ehleringer & Dawson, 1992; 
Dawson, 1993b; Dawson et al., 2002). De este modo, con las concentraciones isotópicas 
de δ2H y δ18O de las diferentes fuentes de agua y del agua del xilema de la planta se 
puede evaluar mediante modelos de mezcla la procedencia del agua absorbida (Turner 
et al., 2001; Stock et al., 2018). Ello es posible dado que tales modelos permiten la 
transformación de los datos isotópicos en valores de contribución de recursos, lo que 
proporciona un medio estandarizado para caracterizar el nicho ecológico de un 
organismo (Newsome et al., 2007; Rothfuss & Javaux, 2017).  

Los datos isotópicos se pueden representar en espacios multivariantes con 
coordenadas que registran información ecológica tanto bionómica como escenopoética. 
Este "espacio δ" es comparable al espacio n-dimensional en que consiste el nicho, ya 
que la composición isotópica del agua del xilema de las plantas está directamente 
determinada por la que consume (componente bionómico) y por el hábitat en el que vive 
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(componente escenopoético) (Newsome et al., 2007). La aplicación de modelos de 
mezcla de isótopos junto con las variables ecofisiológicas se ha convertido en una forma 
poderosa de relacionar las fuentes de agua utilizadas por las plantas con otros aspectos 
de sus relaciones hídricas (Flanagan et al., 1992; Dawson, 1993; Williams & Ehleringer, 
2000b; Rothfuss & Javaux, 2017). Las medidas de δ2H y δ18O proporcionan información 
importante sobre las respuestas ecofisiológicas de los cactus a su entorno (Hultine et al., 
2016). Las δ2H y δ18O en los tejidos de las espinas está controlada por la composición 
isotópica del agua cerca de las superficies de transpiración de la planta y el 
fraccionamiento isotópico que depende del tiempo de residencia del agua en el tallo 
(Hultine et al., 2016). Los tallos de cactus con una alta relación superficie/volumen 
generalmente tienen valores medios de δ18O, mientras que son más bajos para especies 
con menor relación (Williams et al., 2014). Por lo tanto, cuando se combinan con 
mediciones de δ13C, δ18O y δ2H, los registros de isótopos de hidrógeno en tejidos de las 
espinas ofrecen una visión útil de una serie de procesos importantes, incluyendo el estrés 
fisiológico y la expresión de CAM en relación con la morfología del tallo y las condiciones 
ambientales.   

Las comparaciones interespecíficas de los isótopos estables en el marco de análisis 
filogenéticos comparativos proporcionarán pistas sobre la dinámica evolutiva de los 
nichos hidrológicos y su papel en la especiación y diversificación de linajes (Knighton et 
al., 2021). Las señales filogenéticas, que describen mayores grados de similitud en 
especies más estrechamente relacionadas (Chen et al., 2013, Kitajima et al., 2010), 
podrían proporcionar un contexto más amplio para la interpretación del nicho hidrológico 
y explicar el grado en que el componente filogenético impulsa las estrategias 
relacionadas a la adquisición y al almacenamiento del agua en las plantas, en presencia 
de variables externas como el clima y la geografía (Knighton et al., 2021). Estas 
estrategias son fundamentales para la supervivencia de las plantas en biomas 
desérticos, así como para entender la especiación y diversificación de las plantas de 
dichos hábitats (Males, 2017). Ello plantea la necesidad de entender cómo la morfología, 
las estrategias de adquisición de agua y la eficiencia de uso del agua están relacionadas 
con la expansión del nicho hidrológico en una secuencia temporal (Donoghue & 
Sanderson, 2015). 

En los desiertos, se ha documentado que las especies utilizan diferentes fuentes 
de agua, provenientes de la niebla costera, el rocío, las precipitaciones o el agua 
subterránea. Particularmente en el desierto de Atacama, la vegetación está restringida a 
la cordillera costera y a las estribaciones andinas (Merklinger et al., 2021), separadas por 
un núcleo hiperárido prácticamente desprovisto de vida vegetal (Rundel et al., 1991, 
Luebert & Pliscoff ,2017). En la Cordillera de la Costa, los principales suministros de agua 
provienen de las precipitaciones invernales ocasionales y la influencia de la niebla 
costera (camanchaca), mientras que los Andes reciben lluvias durante el verano (Rundel 
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et al., 1991; Schulz et al., 2011). En especial, la niebla de advección regular que se 
encuentra con las laderas orientadas al oeste de la cordillera costera facilita el 
establecimiento de oasis de niebla (lomas), en los que se encuentran la mayoría de las 
especies de plantas de esta región (Rundel et al., 1991). Por ejemplo, las bromelias 
chilenas Tillandsia tragophoba, Tillandsia marconae y Puya boliviensis están restringidas 
a pequeñas franjas de costa o barrancos en el Desierto de Atacama, donde la niebla de 
la mañana es abundante (Quezada et al., 2018). También, el rocío es una importante 
fuente de agua para especies de cactus como Copiapoa cinerea var. haseltoniana, 
Mammillaria columbiana subsp. yucatanensis y Parodia mammulosa (Malik et al., 2015). 

La expansión global de los ambientes áridos favoreció la diversificación de los 
diferentes linajes de plantas suculentas durante el Mioceno tardío y el Plioceno (Arakaki 
et al., 2011), mucho después de la evolución en estos de la fotosíntesis CAM y la 
suculencia pronunciada, por lo que existe la hipótesis de que constituyan adaptaciones 
previas (Arakaki et al., 2011). Así, tal expansión de la aridez exacerbó el estrés hídrico 
de las plantas en tales ambientes, lo que proporcionó a las plantas suculentas 
preadaptadas una marcada ventaja en un conjunto más amplio de condiciones 
ecológicas y promovió su rápida diversificación a través del paisaje (Arakaki et al., 2011).   

Entre los linajes de plantas con rasgos que confieren tolerancia a la sequía se 
encuentra la familia Cactaceae (Nobel & Bobich, 2002), pero poco se sabe sobre el 
origen o la trayectoria evolutiva de la mayoría de estos rasgos, a pesar de que pueden 
ser la clave para anticipar las respuestas de las especies de plantas áridas al cambio 
climático. De igual forma, no se comprende si la evolución del nicho hidrológico 
desempeñó un papel en la especiación de los cactus, la diversificación de grandes 
géneros dentro de los desiertos y la colonización de estos hábitats por parte de las 
plantas. Por tanto, el desarrollo de adaptaciones a la aridez relacionado con la evolución 
del nicho hidrológico, tales como diferentes formas de adquisición y estrategias de 
almacenamientos, pudo haber conducido a una mayor y mejor colonización por parte de 
los cactus de los ambientes áridos. Sin embargo, en algunos casos existe un desfase 
evolutivo entre la aparición de las condiciones climáticas áridas e hiperáridas y la 
aparición de las adaptaciones necesarias para colonizarlos (Guerrero et al., 2013). 

Entre los cactus del desierto de Atacama, el género Eriosyce con 73 taxones ocupa 
gran parte de la Diagonal Árida de Sudamérica, incluso ha colonizado algunas de las 
zonas más áridas durante el proceso de su diversificación (2-4 millones de años) 
(Guerrero et al., 2019a). De esta forma, Eriosyce constituye un clado ideal para estudiar 
la evolución del nicho hidrológico, ya que es uno de los géneros más diversos de la 
familia Cactaceae (Guerrero et al., 2019b). Además, tiene una amplia distribución, es 
morfológicamente diverso y rico en especies, las que constituyen elementos conspicuos 
en la flora cactológica chilena (Guerrero et al., 2011a; Guerrero et al., 2019a). Eriosyce 
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se encuentra principalmente en las laderas occidentales de los Andes y la Cordillera de 
la Costa, en altitudes que varían desde el nivel del mar y los 2800 m, entre los 13°S y 
37°S, aunque también se encuentra en altitudes elevadas en los Andes orientales en 
Argentina entre los 24°S y 36°S. La mayor parte de la diversidad de Eriosyce ocurre 
dentro de un gradiente de precipitación de alrededor de 2300 km de distancia entre 
Iquique (0 mm de precipitación anual; -20,220º S, -70,139º W) y Concepción (1190 mm 
de precipitación anual; -36,827º S, -73,049º W) (Luebert & Pliscoff, 2006; 2017; Guerrero 
et al., 2011b). Su principal centro de diversidad se encuentra en el norte de Chile, entre 
los 26°S y 30°S, en altitudes entre el nivel del mar y 1500 m (Kattermann, 1994; Guerrero 
et al. 2011a; Barthlott et al., 2015), donde aproximadamente 40% de los taxones ocurren 
a lo largo del desierto de Atacama, que se caracteriza por tener zonas áridas e 
hiperáridas. 

Guerrero et al. (2019a) sugieren que Eriosyce parece haber experimentado 
procesos de diversificación recientes, como muestran las edades de los nodos corona 
de sus secciones, que oscilan entre 2-4 Ma, lo que concuerda con la hipótesis filogenética 
más sólida disponible, obtenida mediante inferencia bayesiana y calibración temporal 
secundaria (Guerrero et al., 2019a). Todas las características antes mencionadas indican 
claramente que Eriosyce es un grupo prometedor que puede utilizarse para estudiar la 
evolución y el destino de la dinámica del nicho hidrológico que condujo a la conquista del 
desierto hiperárido. Uno de los siete clados que conforman Eriosyce es el diverso "clado 
VII" (sin nombre dada la incertidumbre asociada a su débil soporte de ramas), que parece 
ser de origen reciente, y cuya distribución se ha expandido hacia el gradiente hiperárido 
del desierto de Atacama (Guerrero et al., 2019a). Curiosamente, otros clados de Eriosyce 
mostraron un patrón evolutivo diferente, donde pocas especies aparecen en zonas áridas 
y están casi ausentes en las zonas hiperáridas de Atacama. Este es el caso de Eriosyce 
sect. Neoporteria y Eriosyce sect. Horridocactus, que han diversificado notablemente 
(más de 10 especies) y predominantemente distribuidos en las regiones semiáridas; en 
tanto, los clados Eriosyce sect. Diaguita, Eriosyce sect. Pyrrhocactus, Eriosyce sect. 
Campanulatae y Eriosyce sect. Eriosyce muestran una diversificación mucho menor 
(Guerrero et al., 2019a). Esto sugiere que existe una variación sustancial en el nicho 
hidrológico, la diversificación de los clados y las adaptaciones morfológicas y fisiológicas 
entre las especies, lo que ha dado lugar a la expansión de Eriosyce hacia las zonas 
áridas e hiperáridas del desierto de Atacama. En la presente tesis se abordarán las 
siguientes preguntas: (1) ¿la evolución del nicho hidrológico en Eriosyce y la presencia 
de diferentes estrategias de adquisición y almacenamiento de agua permitió la conquista 
del desierto hiperárido de Atacama? (2) ¿Se asocia la tasa de evolución de Eriosyce con 
los componentes del nicho hidrológico? 
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1.2 Hipótesis 

Dado que las condiciones áridas e hiperáridas del desierto de Atacama antecedieron la 
diversificación reciente de Eriosyce, se hipotetiza que la colonización y persistencia del 
género en estos ambientes estuvo mediada por la evolución de nichos hidrológicos 
diferenciados. Esta diferenciación se habría expresado en el uso contrastante de fuentes 
de agua espacialmente heterogéneas y en rasgos morfofuncionales asociados a la 
adquisición y almacenamiento hídrico. Bajo este escenario, el gradiente de aridez habría 
actuado como un filtro ambiental que condicionó la ocupación de hábitats hiperáridos y 
favoreció trayectorias evolutivas diferenciadas del nicho hidrológico dentro del género. 

1.3 Predicciones 

(1) La colonización de las zonas hiperáridas por Eriosyce ocurrió después del 
establecimiento de las condiciones áridas e hiperáridas actuales del desierto de 
Atacama.  

(2) La ocupación de zonas de mayor aridez se asocia con una mayor diferenciación del 
nicho hidrológico, expresada en el uso de fuentes de agua específicas y raíces grandes 
y especializadas en el almacenamiento de agua. 

(3) La diferenciación del nicho hidrológico está asociada con rasgos morfofuncionales de 
la raíz y con variables geográficas, climáticas y topográficas que determinan la 
disponibilidad espacial del agua.  

(4) La variación macroevolutiva del nicho hidrológico se asocia con diferencias 
interespecíficas en las tasas netas de diversificación de Eriosyce. 

1.4 Objetivo general 

Evaluar la dinámica ecológica y evolutiva del nicho hidrológico en Eriosyce y determinar 
su relación con la colonización de ambientes áridos e hiperáridos del desierto de 
Atacama, así como con la variación interespecífica en las tasas netas de diversificación 
del género. 

1.5 Objetivos específicos 

i. Describir el nicho hidrológico de las especies de Eriosyce en correspondencia a las 
estrategias de adquisición y almacenamiento del agua. 

• Caracterizar las concentraciones isotópicas del agua de la raíz de las especies de 
Eriosyce, así como de las fuentes de adquisición. 

• Caracterizar los rasgos morfofuncionales de las especies de Eriosyce (tipo y 
dimensiones de la raíz). 
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• Caracterizar la amplitud del nicho hidrológico en las especies de Eriosyce según 
sus estrategias de adquisición de agua (nicho isotópico). 

• Identificar las fuentes de agua utilizadas por las especies de Eriosyce.  

ii. Evaluar los factores determinantes del nicho hidrológico de las especies de Eriosyce. 

• Evaluar el efecto de las relaciones filogenéticas, los factores ambientales y los 
rasgos morfofuncionales de la raíz sobre las concentraciones isotópicas del agua 
de la raíz en las especies de Eriosyce. 

iii. Evaluar el momento de la colonización del desierto hiperárido por Eriosyce. 
• Estimar los patrones de biogeografía regional (áreas ancestrales) y su cronología 

para comparar el momento de la colonización de cada región geográfica y el 
momento de la colonización de los hábitats áridos e hiperáridos dentro de esa 
región. 

iv. Comprobar la asociación del nicho hidrológico con las tasas de diversificación en 
Eriosyce. 

• Estimar las tasas de diversificación neta de las especies de Eriosyce. 
• Evaluar la asociación entre los ejes del nicho hidrológico y las tasas de 

diversificación neta. 
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CAPÍTULO II 

PATRONES GEOGRÁFICOS DE NICHOS ISOTÓPICOS IMPULSADOS POR LA 
NIEBLA Y ADAPTACIONES DE LAS RAÍCES EN ERIOSYCE A LO LARGO DE 

GRADIENTES ÁRIDOS A HIPERÁRIDO DE CHILE 
 
 
 
 
 
Toledo, S., García-Beltrán, J.A., Sierra-Almeida, Á., Squeo, F.A., Ferrio, J.P. and 
Guerrero, P.C. (2025). Geographic Patterns of Fog-Driven Isotopic Niches and Root 
Adaptations in Cacti Across the Arid-to-Hyperarid Gradients of the Atacama Desert. 
Journal of Biogeography, 52: e70106.  

 

2.1 Introducción 

Históricamente considerados estériles e inhóspitos (Darwin, 1845), los desiertos son 
ahora entendidos como paisajes heterogéneos que sustentan una biodiversidad local 
considerable a través de parches de alta productividad (Ward, 2016). De hecho, las 
plantas perennes especializadas, como los cactus en los desiertos neotropicales, 
alcanzan una notable riqueza de especies incluso en áreas que experimentan sequías 
severas (Calvente et al., 2023). Comprender cómo estas especies xerofíticas ocupan 
hábitats a lo largo de gradientes ambientales es fundamental para la biogeografía, ya 
que ayuda a esclarecer patrones espaciales de biodiversidad y a predecir qué 
poblaciones están en mayor riesgo por sequías hidrológicas (Prudhomme et al., 2014; 
Hultine et al., 2023). A pesar de ello, aspectos clave sobre los recursos hídricos que 
permiten a estas plantas colonizar y coexistir en ecosistemas áridos a hiperáridos han 
sido poco explorados, particularmente con relación a cómo las plantas acceden y utilizan 
diferentes fuentes de agua. Son escasos los estudios que han examinado cómo la 
neblina, el rocío y otras fuentes de agua episódicas contribuyen a la supervivencia 
vegetal, a pesar de su importancia en ambientes hiperáridos (Matos et al., 2022). Este 
conocimiento es crucial para prever la supervivencia de especies en peligro o de 
distribución restringida, cuya persistencia depende de identificar y conservar 
microhábitats adecuados en condiciones climáticas cambiantes. En los desiertos, la 
disponibilidad de agua es altamente variable en el espacio y el tiempo (Van Etten, 2009), 
dando lugar a una amplia gama de nichos hidrológicos potenciales y diversas estrategias 
de adquisición de recursos (Dawson & Pate, 1996; Burgess et al., 2000). Las plantas 
utilizan diferentes fuentes de agua, como neblina costera, rocío, lluvia o aguas 
subterráneas (Ehleringer et al., 1991; Torres et al., 2002). 
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Una pregunta central en la biogeografía ecológica es cómo las especies actuales 
se establecen, persisten y ocupan el espacio ambiental en respuesta a restricciones 
abióticas contemporáneas, mientras que la biogeografía histórica busca reconstruir 
patrones distributivos de largo plazo y gran escala mediante evidencia filogenética y 
geológica (Jenkins & Ricklefs, 2011). En ecosistemas áridos, examinar la evolución de 
rasgos funcionales (por ejemplo, sistemas radiculares) en relación con la especialización 
en nichos hidrológicos y el uso de recursos (agua) a lo largo de gradientes geográficos 
(latitud, longitud, altitud, distancia a la costa y topografía) ayuda a identificar los 
mecanismos ecoevolutivos que moldean la distribución de los linajes en el espacio y el 
tiempo. Los desiertos hiperáridos ofrecen oportunidades únicas para investigar cómo las 
especies evolucionaron, colonizaron y persisten bajo filtros ambientales severos, 
vinculando las distribuciones actuales tanto con condiciones presentes como con 
dinámicas del pasado profundo.  

El Desierto de Atacama, uno de los ecosistemas más antiguos y secos del planeta, 
representa un laboratorio natural para entender cómo los gradientes climáticos y la 
disponibilidad de agua configuran los patrones de biodiversidad. Caracterizado por una 
precipitación mínima, alta radiación solar y pronunciados gradientes altitudinales y 
costeros, el Atacama abarca diversos regímenes hidrológicos, desde zonas costeras 
dominadas por niebla hasta laderas andinas alimentadas estacionalmente por lluvia o 
nieve. Esta heterogeneidad ambiental genera condiciones bioclimáticas contrastantes 
que influyen en los rangos de distribución y endemismo de las especies (Rundel et al. 
1991). Por ejemplo, la Cordillera de la Costa sostiene una vegetación especializada, 
dependiente de la niebla, en forma de formaciones tipo “Lomas” (Moat et al., 2021), 
mientras que los hábitats andinos y mediterráneos del sur sostienen comunidades 
adaptadas a aportes hídricos más regulares. Estas transiciones están asociadas con 
cambios en la estructura de las comunidades vegetales y han contribuido a zonas 
distintivas de endemismo de cactus a lo largo del eje latitudinal del desierto (Guerrero et 
al., 2011b). Estos patrones sugieren que la variación espacial en la disponibilidad de 
fuentes de agua es un determinante clave de la distribución de especies y de la 
diferenciación ecológica. Además, la colonización tardía de zonas hiperáridas por linajes 
desérticos implica que la evolución del nicho hidrológico puede proceder a lo largo de 
escalas temporales extendidas (Guerrero et al., 2013). En este contexto, reconocer cómo 
los rasgos funcionales median el uso del agua a través de estos gradientes es esencial 
para comprender los procesos que generan y mantienen la biodiversidad en los 
desiertos. 

En los ecosistemas áridos, las plantas perennes se han adaptado a la escasez de 
agua mediante diversos mecanismos de captación y uso (Cuevas et al., 2023). Una 
estrategia importante es la segregación de nichos hidrológicos, lo que posibilita la 
coexistencia de distintas especies en comunidades estables y diversas (Filella & 
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Peñuelas, 2003; Palacio et al., 2017). Diferentes rasgos relacionados con la arquitectura 
de raíces y la profundidad de enraizamiento permiten estrategias divergentes de uso del 
agua (Donovan & Ehleringer, 1994; Moreno-Gutiérrez et al., 2012). En cactus, las 
diferencias en sistemas radiculares (fibrosos, pivotantes, tuberosos) influyen en las 
estrategias de captación de agua (Dubrovsky & North, 2002; Kattermann, 1994). 
Comprender cómo estos rasgos determinan el uso del agua en condiciones áridas es 
clave para desentrañar los procesos que sostienen la coexistencia de especies (Dodd et 
al., 1998; Peñuelas et al., 1999). Por otra parte, la tolerancia a la sequía está 
estrechamente asociada con la capacidad de almacenar agua en tallos suculentos, 
donde tejidos parenquimáticos especializados funcionan como reservorios durante 
períodos de déficit hídrico (Gibson & Nobel, 1986; Nobel, 1988). Esta estrategia se 
complementa con la reducción foliar, cutículas gruesas, baja conductancia epidérmica y 
metabolismo CAM, rasgos que reducen la pérdida de agua y aumentan la eficiencia en 
su uso (Winter & Smith, 1996; Lüttge, 2004). Además, la geometría del tallo influye en el 
almacenamiento relativo, ya que una mayor relación volumen:superficie permite 
maximizar el volumen hídrico disponible por unidad de superficie expuesta (Mauseth, 
2000; Hultine et al., 2016). Por tanto, el nicho hidrológico de los cactus no depende solo 
de la fuente de agua utilizada, sino también de la capacidad de captarla, almacenarla y 
regular su uso interno. 

La comprensión del nicho hidrológico en plantas ha avanzado significativamente 
con los análisis de isótopos estables de hidrógeno y oxígeno, ya que permiten distinguir 
claramente las fuentes de agua utilizadas (Gat, 1996). Esta distinción es posible porque 
no hay fraccionamiento isotópico durante la absorción de agua por las raíces en plantas 
terrestres (Ehleringer & Dawson, 1992; Dawson, 1993b; Dawson et al., 2002; Newsome 
et al., 2007). Así, con las concentraciones isotópicas de δ²H y δ¹⁸O de distintas fuentes 
hídricas y del agua en las raíces de la planta, se puede estimar el origen del agua 
absorbida mediante modelos de mezcla (Stock et al., 2018). 

Los valores de δ¹⁸O y δ²H en la precipitación a nivel global se correlacionan 
linealmente, siguiendo la Línea Meteorológica Global (GMWL) (Craig, 1961). Otro 
parámetro empleado en la caracterización isotópica es el exceso de deuterio (D-excess), 
que evalúa desviaciones de los isótopos del agua respecto a la GMWL (Dansgaard, 
1964). El D-excess depende de la composición isotópica del oxígeno y del hidrógeno en 
el agua. Cuando un cuerpo de agua se expone a evaporación (por ejemplo, en cuencas 
cerradas, suelos en secado o durante la transpiración), el agua remanente se enriquece 
en isótopos pesados y la pendiente δ²H/δ¹⁸O se altera, alejándose de la GMWL (Craig & 
Gordon, 1965). En condiciones normales, el agua meteórica no evaporada presenta un 
D-excess cercano a 10‰ (aunque este valor varía regionalmente), disminuyendo o 
volviéndose claramente negativo en condiciones de evaporación (Araguás-Araguás et 
al., 2000). El agua de niebla oceánica se caracteriza por un enriquecimiento isotópico 
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(valores más altos), cercano al estándar SMOW, lo que permite diferenciarla claramente 
de otras fuentes como la lluvia o la nieve, que tienen valores más negativos (Natali et al., 
2022). Como la niebla se origina por evaporación del agua marina, está ligeramente más 
enriquecida en isótopos pesados, y durante la evaporación el hidrógeno se fracciona más 
que el oxígeno. Este enriquecimiento la convierte en una fuente hídrica clave en estas 
zonas, permitiendo su identificación mediante análisis isotópicos.  

A pesar de ello, existen muy pocos estudios que expliquen la variación en 
estrategias de adquisición de agua entre especies suculentas en ambientes áridos 
(Ehleringer et al., 1991). Las concentraciones de isótopos δ²H y δ¹⁸O en raíces de cactus 
para rastrear sus fuentes hídricas en distintos ambientes no han sido ampliamente 
investigadas. En ciertas especies xerofíticas se ha observado fraccionamiento del agua 
durante la absorción antes de ingresar al xilema de la raíz (Ellsworth & Williams, 2007). 
Además, en plantas herbáceas es difícil aislar completamente el xilema de otros tejidos, 
lo que puede inducir cierto enriquecimiento por evaporación, especialmente durante 
almacenamiento prolongado (Barnard et al., 2006; Martín-Gómez et al., 2017). En este 
sentido, el presente estudio aporta conocimiento valioso al incorporar nuevas evidencias 
sobre las fuentes de agua utilizadas por cactus en desiertos, particularmente en el 
Desierto de Atacama, el más árido del mundo y centro de origen de la familia Cactaceae. 

Eriosyce es un género ampliamente distribuido, morfológicamente diverso y rico en 
especies, con más de 70 taxones que constituyen elementos conspicuos de la flora del 
Atacama (Guerrero et al., 2019). Se encuentra principalmente en las laderas occidentales 
de los Andes desde el nivel del mar hasta los 2800 m entre los 13°S y 37°S, y también 
en altitudes elevadas del lado oriental en Argentina entre los 24°S y 36°S, aunque su 
centro principal de diversidad se ubica entre los 26°S y 30°S en el norte y centro de Chile, 
entre el nivel del mar y los 1500 m (Kattermann, 1994; Guerrero et al., 2011b; Barthlott 
et al., 2015). La morfología radicular dentro de Eriosyce también es diversa, con sistemas 
fibrosos, pivotantes y tuberosos descritos (Kattermann, 1994). Dada esta diversidad en 
ambientes hiperáridos, entender cómo estas formas radiculares facilitan la captación de 
agua es crucial para estrategias de conservación efectivas. Con el cambio climático y las 
presiones antrópicas intensificándose, proteger fuentes hídricas, particularmente la 
niebla, es vital para prevenir extinciones locales. Por tanto, comprender los nichos 
hidrológicos en Eriosyce puede informar prácticas de manejo del hábitat y ayudar a 
mantener la biodiversidad en uno de los ecosistemas desérticos más vulnerables del 
mundo. 

En este estudio, examinamos cactus del género Eriosyce a lo largo de su gradiente 
de distribución en Chile y Argentina para entender cómo las dinámicas del nicho 
hidrológico han permitido la colonización del núcleo costero hiperárido y de zonas áridas. 
Mediante el análisis de isótopos estables (δ²H, δ¹⁸O) integrados con datos morfológicos 
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y geográficos, cuantificamos la amplitud del nicho hidrológico y caracterizamos la 
composición de fuentes de agua utilizadas. Luego, evaluamos cómo los gradientes 
ambientales y los rasgos radiculares determinan los patrones de uso del agua a lo largo 
de su distribución. Esta aproximación integradora nos permite vincular la distribución 
espacial y ambiental de poblaciones de Eriosyce con las dinámicas locales de fuentes 
hídricas, proporcionando información sobre los procesos ecoevolutivos que sustentan la 
biogeografía desértica. 

Hipotetizamos que la exitosa colonización biogeográfica del núcleo costero 
hiperárido del Atacama por Eriosyce ha sido facilitada principalmente por la evolución de 
nichos hidrológicos dependientes de la niebla. En consonancia, predecimos que las 
especies que habitan la costa mostrarán valores de D-excess significativamente más 
altos, reflejando una mayor dependencia de la niebla oceánica enriquecida 
isotópicamente. Además, esperamos que las especies distribuidas en gradientes 
geográficos y topográficos más amplios, particularmente aquellas que abarcan 
transiciones de regímenes dominados por niebla a aquellos basados en precipitaciones, 
exhiban mayor varianza isotópica, indicativa de estrategias mixtas de uso del agua. 
Finalmente, anticipamos que la variación en arquitectura de raíces (fibrosas, pivotantes, 
tuberosas) y factores geográficos (latitud, longitud, altitud, distancia a la costa, índices 
topográficos) predecirán significativamente las firmas isotópicas, reflejando adaptación 
mediada por rasgos a la heterogeneidad espacial en la disponibilidad de humedad. Esta 
lógica se basa en evidencia previa que destaca la importancia de la niebla como fuente 
de humedad crítica en zonas hiperáridas (Squeo et al., 1999) y su rol central en la 
estructura de ecosistemas dependientes de niebla (Schulz et al., 2011; Zhang et al., 
2023). 

Además, los patrones biogeográficos de endemismo de los cactus a lo largo de 
gradientes climáticos y latitudinales en el Atacama (Guerrero et al., 2011b) enfatizan el 
papel de la heterogeneidad hidrológica en la distribución y diversificación de especies. 
Estas predicciones también se sustentan en investigaciones que muestran que las 
plantas del desierto frecuentemente dependen de múltiples fuentes de agua para 
sobrevivir a sequías prolongadas (Rundel et al. 1991; Mourelle & Ezcurra, 1997) y que la 
niebla, lluvia y nieve pueden distinguirse isotópicamente mediante trazadores (Aravena 
et al., 1989; Voigt et al., 2023). 

2.2 Materiales y Métodos 

2.2.1 Área de estudio y muestreo de plantas y fuentes de agua 

El presente estudio incluyó las especies del género Eriosyce a lo largo de su rango de 
distribución en Chile y Argentina. En Chile abarcó un gradiente latitudinal de 
aproximadamente 1800 km desde Alto Patache (20°48'55.08"S, 70°9'42.12"W) hasta la 
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región del Maule (35°33'29.95"S, 72°36'55.30"W). Por otra parte, en Argentina abarcó un 
gradiente latitudinal de aproximadamente 1000 km desde la provincia de Salta 
(24°24'4.53"S, 65°46'31.17"W) hasta la provincia de Mendoza (32°59'50.08"S, 
69°10'27.85"W) (Fig. 1A).  

Las especies de Eriosyce que se distribuyen en el norte de Chile desde Alto 
Patache (20°48'55.08"S, 70° 9'42.12"W) hasta El Teniente (30°59'53.90"S, 
71°38'56.40"W) habitan zonas áridas a hiperáridas, distribuyéndose desde áreas 
costeras hasta la cordillera de los Andes, entre los 0 y 1800 m de altitud (Fig. 1A). El 
clima del Desierto de Atacama, modelado por el anticiclón subtropical del Pacífico 
suroriental, se caracteriza por una precipitación mínima, concentrada principalmente en 
el invierno austral (mayo-septiembre) (Garreaud & Ruttlant, 1996; Schulz et al., 2011). 
En las zonas costeras, la neblina advección aportó humedad crítica para la vegetación 
local (Richter, 1981), mientras que eventos esporádicos de precipitación favorecieron la 
reproducción de las especies y el mantenimiento del banco de semillas. Por otra parte, 
las especies de Eriosyce que se distribuyen en la zona centro-sur de Chile, desde la 
Región de Coquimbo hasta la Región del Maule, habitan predominantemente ambientes 
de clima mediterráneo, caracterizados por una marcada estacionalidad con inviernos 
húmedos y veranos secos, con precipitaciones anuales que varían entre 150 y 800 mm, 
concentradas entre mayo y agosto (Arroyo et al., 1996; Larridon et al., 2014). Estas 
especies se desarrollan en una matriz heterogénea de matorral esclerófilo, bosques 
abiertos y formaciones rocosas o pedregosas, entre los 0 y 2400 m de altitud (Guerrero 
et al., 2011; Villalobos-Barrantes et al., 2024). Esta zona forma parte de un hotspot de 
biodiversidad, caracterizado por altos niveles de endemismo, influenciado por eventos 
climáticos del Cuaternario que promovieron ciclos de expansión y contracción de rangos 
de distribución, generando diferenciación genética y procesos de especiación en el grupo 
(Meriño et al., 2024; Larridon et al., 2014). 
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Figura 2.1. Distribución de las poblaciones de Eriosyce (n = 92) en Chile y Argentina y 
de las fuentes de agua muestreadas (A). Hábitat de E. recondita en el oasis de niebla de 
Morro Moreno con alta densidad de niebla (B). Raíz fibrosa de E. litoralis (C), raíz 
pivotante de E. paucicostata subsp. echinus (D), y raíz tuberosa de E. krausii (E). 

El muestreo de especies se efectuó durante los años 2021, 2022 y 2023. Se 
estudiaron 92 poblaciones en total, que representaron 76 taxones, incluyendo todas las 
especies reconocidas dentro del género según la clasificación propuesta por Walter y 
Guerrero (2022). Entre ellas, E. aurata var. aurata, con el rango de distribución más 
amplio, fue muestreada en seis poblaciones distintas. En cambio, E. litoralis estuvo 
representada por tres poblaciones, mientras que E. calderana, E. duripulpa, E. odieri, E. 
recondita, E. rodentiophila, E. taltalensis, E. aconcaguensis, E. armata y E. subgibbosa 
fueron muestreadas en dos poblaciones cada una. Para el resto de los taxones, el 
muestreo se limitó a una población por especie (Tabla 1). 

Con el objetivo de caracterizar la composición isotópica, se recolectó tejido de la 
raíz de al menos cinco individuos adultos por población, todos en estado vegetativo o 
con evidencia de reproducción (Tabla 1). Esta estrategia permitió estandarizar el estado 
fenológico de los individuos, reduciendo la variabilidad potencial en los patrones de 
absorción de agua asociados al desarrollo. La selección de individuos adultos también 
contribuyó a disminuir la variabilidad, dado que estas plantas tienden a exhibir estrategias 
de uso de agua más estables en comparación con individuos juveniles o senescentes. 
En poblaciones con muy baja densidad de individuos, como E. paucicostata subsp. 
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floccosa, E. taltalensis subsp. pygmaea y E. caligophila, el material vegetal se recolectó 
de un único individuo (Tabla 1). Asimismo, se procuró minimizar el riesgo de 
fraccionamiento isotópico por evaporación del agua en las raíces, asegurando que el 
material recolectado reflejara adecuadamente las principales fuentes de agua utilizadas 
por las plantas. 

Las muestras de agua de lluvia y nieve se recolectaron durante eventos de 
precipitación ocurridos en el invierno de 2022. Las muestras de lluvia se obtuvieron en 
junio en la región de Coquimbo (La Serena y Vicuña, valle del Elqui) y en julio en la región 
de Atacama (Huasco, Copiapó, Caldera y Chañaral). La recolección se realizó utilizando 
bolsas zip-lock nuevas, expuestas directamente a la lluvia para evitar contaminación, 
hasta alcanzar al menos 1 ml de agua. Las muestras de nieve se obtuvieron en la región 
de Coquimbo, mediante la inserción directa de viales de vidrio en la nieve hasta 
recolectar al menos 1 ml. Las muestras de niebla se recolectaron a partir del agua 
condensada en señales de tránsito, atrapanieblas y vegetación en sectores con alta 
presencia de niebla, hasta alcanzar al menos 1 ml de agua. 

Todas las muestras de agua y raíces se almacenaron en viales de vidrio 
especializados (Labco Exetainer®, número de producto 737W) y se mantuvieron 
inicialmente en una conservadora portátil a -5 °C durante su transporte al laboratorio. 
Posteriormente, se congelaron a -20 °C hasta su análisis isotópico. Estos viales fueron 
específicamente recomendados por el laboratorio encargado de la extracción criogénica 
y el análisis isotópico (Global Institute for Water Security, University of Saskatchewan, 
Canadá), debido a su diseño, el cual garantiza la integridad de las muestras al evitar la 
contaminación bajo condiciones extremas de temperatura, siendo la opción más 
adecuada para preservar la calidad del material. Este procedimiento estandarizado 
aseguró resultados consistentes y confiables a lo largo del proceso analítico. 

El agua contenida en el tejido vegetal se extrajo mediante la técnica de destilación 
criogénica al vacío, según el protocolo propuesto por Koeniger et al. (2011). Esta técnica 
utilizó un sistema compuesto por unidades independientes de extracción y recolección, 
formadas por dos viales de vidrio Labco conectados por un capilar de acero inoxidable 
(2.00 × 0.95 mm). Las muestras se calentaron a 90 °C durante 25 minutos bajo una 
presión de vacío de 87 Pa. La fracción volátil se vaporizó y se condensó en un segundo 
vial Exetainer, colocado en un baño de nitrógeno líquido (-196 °C). Posteriormente, las 
muestras se descongelaron a temperatura ambiente en condiciones selladas, y el agua 
extraída fue transferida y almacenada para su posterior análisis isotópico. 
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Tabla 2.1. Valores medios isotópicos de las poblaciones de Eriosyce (n = 92), amplitud del nicho según el Área Total (TA), 
el Área de la Elipse Estándar (SEA), el Área de la Elipse Estándar corregida (SEAc) y el tipo de raíz (fibrosa, pivotante y 
tuberosa). 

Species populations δ 18O ‰ 
(Mean ± SD) 

δ2H ‰ 
(Mean ± SD) 

D-excess ‰ 
(Mean ± SD) TA SEA SEAc Distance from 

the coast 
Root 
type n 

E. aspillagae subsp. aspillagae 1,1 ± 0,77 0,29 ± 2,31 -8,51 ± 4,88 4,43 4,11 5,48 Costa Fibrosa 5 

E. aspillagae subsp. maechlerorum 5,22 ± 0,52 12,77 ± 4,68 -28,95 ± 3,59 5,24 5,6 7,47 Costa Fibrosa 5 

E. chilensis var. albidiflora 4,11 ± 0,56 10,18 ± 1,66 -22,7 ± 5,4 2,07 2,63 3,94 Costa Fibrosa 4 

E. chilensis var. chilensis 1,19 ± 1,8 -2,38 ± 10,85 -11,87 ± 6,22 25,59 24,49 32,65 Costa Fibrosa 5 

E. litoralis (pop. 2) 5,68 ± 1,39 12,78 ± 2,47 -32,66 ± 9,93 7,99 8,84 13,27 Costa Fibrosa 4 

E. litoralis (pop. 3) 7,73 ± 3,77 12,30 ± 9,24 -49,49 ± 21,06 13,34 17,57 26,36 Costa Fibrosa 4 

E. mutabilis 2,36 ± 1,32 5,87 ± 3,95 -12,99 ± 7,64 16,37 9,38 10,94 Costa Fibrosa 8 

E. nigrihorrida 3,82 ± 1,07 8,98 ± 3,91 -21,63 ± 4,74 2,31 2,03 2,707 Costa Fibrosa 5 

E. rodentiophila (pop. 1) 2,71 ± 1,95 9,36 ± 5,05 -12,32 ± 13,77 37,69 26,71 32,05 Costa Fibrosa 7 

E. rodentiophila (pop. 2) 0,13 ± 1,25 -8,41 ± 5,31 -9,45 ± 5,37 10,04 7,58 9,48 Costa Fibrosa 6 

E. subgibbosa (pop. 1) 11,33 ± 1,41 30,95 ± 4,63 -59,7 ± 6,98 6,29 5,95 7,93 Costa Fibrosa 5 

E. subgibbosa (pop. 2) 1,83 ± 1,34 5,96 ± 5,14 -8,68 ± 7,92 15,5 15,16 20,21 Costa Fibrosa 5 

E. tuberisulcata 6,95 ± 1,83 10,13 ± 6,25 -45,44 ± 9,38 15,88 15,28 20,38 Costa Fibrosa 5 

E. wagenknechtii 4,74 ± 1,02 14,60 ± 3,32 -23,28 ± 5,14 4,23 3,62 4,82 Costa Fibrosa 5 

E. calderana (pop. 1) 3,02 ± 2,56 1,22 ± 6,41 -22,94 ± 15,15 22,43 24,55 32,74 Costa Pivotante 5 

E. calderana (pop. 2) 2,71 ± 2,72 -2,34 ± 5,36 -24,02 ± 16,47 5,79 5,80 7,73 Costa Pivotante 5 

E. odieri (pop. 1) 3,14 ± 1,44 4,10 ± 4,29 -21,04 ± 7,71 6,68 7,02 10,53 Costa Pivotante 4 

E. odieri (pop. 2) 4,53 ± 1,04 4,41 ± 5,74 -31,83 ± 6,29 13,79 14,17 18,89 Costa Pivotante 5 

E. paucicostata subsp. echinus 6,07 ± 1,61 20,03 ± 9,78 -28,51 ± 6,06 18,20 22,35 33,52 Costa Pivotante 4 

E. paucicostata subsp. floccosa 5,81 29,98 -16,50 - - - Costa Pivotante 1 

E. paucicostata subsp. paucicostata 4,83 ± 1,57 21,70 ± 4,08 -16,90 ± 9,39 11,43 10,79 14,38 Costa Pivotante 5 

E. sociabilis 4,12 ± 1,21 10,48 ± 4,01 -22,508 ± 7,54 11,2 11,1 14,811 Costa Pivotante 5 

E. taltalensis subsp. pygmaea 7,69 25,7 -35,82 - - - Costa Pivotante 1 
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Species populations δ 18O ‰ 
(Mean ± SD) 

δ2H ‰ 
(Mean ± SD) 

D-excess ‰ 
(Mean ± SD) TA SEA SEAc Distance from 

the coast 
Root 
type n 

E. taltalensis subsp. taltalensis (pop. 1) 4,88 ± 0,80 18,99 ± 4,05 -20,06 ± 4,21 6,78 6,56 8,758 Costa Pivotante 5 

E. taltalensis subsp. taltalensis (pop. 2) 7,93 ± 2,45 23,83 ± 8,15 -39,59 ± 11,91 15,26 16,57 22,09 Costa Pivotante 5 

E. caligophila 6,62 17,43 -35,53 - - - Costa Tuberosa 1 

E. crispa subsp. totoralensis 1,72 ± 1,47 -4,386 ± 5,64 -18,16 ± 6,82 9,26 9,33 12,445 Costa Tuberosa 5 

E. crispa var. carrizalensis 5,17 ± 1,01 12,44 ± 4,45 -28,95 ± 6,65 11,80 11,61 15,47 Costa Tuberosa 5 

E. crispa var. huascensis 6,36 ± 1,54 10,94 ± 4,75 -39,97 ± 7,85 6,60 6,34 8,46 Costa Tuberosa 5 

E. duripulpa (pop. 1) 0,88 ± 1,34 -5,98 ± 4,92 -13,05 ± 7,26 26,47 11,90 13,38 Costa Tuberosa 10 

E. duripulpa (pop. 2) 1,43 ± 1,36 -7,45 ± 4,88 -18,89 ± 7,24 10,88 11,09 14,79 Costa Tuberosa 5 

E. esmeraldana 10,59 ± 1,77 30,86 ± 5,93 -53,91 ± 8,83 8,78 11,22 16,82 Costa Tuberosa 4 

E. glabrescens 0,30 ± 1,27 -5,91 ± 4,53 -8,33 ± 5,88 8,31 4,49 5,055 Costa Tuberosa 10 

E. iquiquensis 6,97 ± 1,24 17,36 ± 3,61 -38,41 ± 10,58 19,4 14,13 17,662 Costa Tuberosa 6 

E. krausii 3,76 ± 0,96 18,24 ± 5,95 -21,5 ± 6,7 15,53 15,14 20,192 Costa Tuberosa 5 

E. malleolata 5,48 ± 3,48 8,32 ± 14,35 -35,51 ± 15,19 87,65 58,90 63,11 Costa Tuberosa 11 

E. napina subsp. challensis 0,76 ± 0,85 -3,71 ± 5,09 -9,84 ± 3,08 2,12 2,29 3,055 Costa Tuberosa 5 

E. napina subsp. llanensis 3,92 ± 1,76 4,30 ± 5,34 -27,09 ± 8,89 5,77 5,29 7,05 Costa Tuberosa 5 

E. napina subsp. napina 1,13 ± 1,54 -2,53 ± 5,47 -11,64 ± 8,02 21,89 13,02 14,65 Costa Tuberosa 10 

E. occulta 7,12 ± 1,19 25,20 ± 5,57 -31,73 ± 5,35 10,12 9,91 13,22 Costa Tuberosa 5 

E. recondita (pop. 1) 8,64 ± 1,6 28,39 ± 4,92 -40,86 ± 8,58 11,64 10,30 13,73 Costa Tuberosa 5 

E. recondita (pop. 2) 2,84 ± 0,76 7,97 ± 2,72 -14,72 ± 5,09 9,62 5,37 6,04 Costa Tuberosa 10 

E. setosiflora 2,66 ± 1,37 2,69 ± 4,36 -18,61 ± 7,29 10,63 8,04 10,05 Costa Tuberosa 6 

E. tenebrica 6,04 ± 0,90 9,22 ± 2,68 -39,08 ± 7,22 6,06 7,47 11,21 Costa Tuberosa 4 

E. villosa -1,43 ± 1,33 -12,48 ± 12,03 -0,98 ± 4,48 20,63 18,59 24,79 Costa Tuberosa 5 

E. aconcaguensis (pop. 2) 4,81 ± 1,93 -4,27 ± 5,36 -42,71 ± 13,35 23,54 27,4 41,1 Valle Central Fibrosa 4 

E. armata (pop. 1) 6,88 ± 2,99 -18,61 ± 9,54 -73,68 ± 20,1 131,52 73,73 84,26 Valle Central Fibrosa 9 

E. atroviridis 4,03 ± 0,70 23,82 ± 2,85 -8,47 ± 5,09 5,67 5,69 7,596 Valle Central Fibrosa 5 

E. aurata var. aurata (pop. 1) 2,09 ± 0,68 -8,2 ± 6,52 -24,9 ± 1,3 1,00 1,21 1,81 Valle Central Fibrosa 4 

E. aurata var. aurata (pop. 5) 7,65 ± 1,41 8,37 ± 3,16 -52,86 ± 8,31 2,32 2,81 4,21 Valle Central Fibrosa 4 
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Species populations δ 18O ‰ 
(Mean ± SD) 

δ2H ‰ 
(Mean ± SD) 

D-excess ‰ 
(Mean ± SD) TA SEA SEAc Distance from 

the coast 
Root 
type n 

E. castanea 9,64 ± 1,62 8,47 ± 3,59 -68,67 ± 9,73 3,93 7,13 14,26 Valle Central Fibrosa 3 

E. choapensis 8,63 ± 2,48 11,75 ± 10,19 -57,33 ± 10,48 22,98 22,09 29,45 Valle Central Fibrosa 5 

E. coimasensis 11,05 ± 2,71 6,85 ± 6,76 -81,58 ± 22,4 71,87 57,48 76,64 Valle Central Fibrosa 5 

E. engleri -2,06 ± 1,77 -22,61 ± 5,21 -6,16 ± 10,16 15,63 15,41 20,55 Valle Central Fibrosa 5 

E. eriosizoides 13,88 ± 1,15 24,6 ± 5,5 -86,46 ± 5,55 9,75 11,13 16,7 Valle Central Fibrosa 4 

E. garaventae 2,42 ± 6,79 -16,49 ± 18,08 -35,87 ± 36,95 49,82 90,36 180,71 Valle Central Fibrosa 3 

E. kunzei 2,00 ± 2,15 -13,06 ± 4,93 -29,08 ± 12,6 7,65 9,75 14,629 Valle Central Fibrosa 4 

E. limariensis 1,50 ± 0,38 -8,21 ± 0,69 -20,21 ± 2,37 0,01 0,01 0,01 Valle Central Fibrosa 2 

E. litoralis (pop. 1) 4,91 ± 0,97 8,94 ± 5,33 -30,35 ± 2,72 3,47 3,05 4,07 Valle Central Fibrosa 5 

E. orientalis 4,32 ± 2,07 -5,73 ± 4,65 -40,29 ± 12,27 67,29 37,66 43,94 Valle Central Fibrosa 3 

E. robusta 10,51 ± 3,69 12,5 ± 11,53 -71,61 ± 18,1 13,93 13,57 18,1 Valle Central Fibrosa 5 

E. clavata 4,32 ± 4,23 1,20 ± 15,93 -33,41 ± 20,31 92,49 84,83 113,114 Valle Central Pivotante 5 

E. aerocarpa 4,32 ± 1,39 3,26 ± 4,97 -31,33 ± 7,41 12,49 11,56 15,41 Valle Central Tuberosa 5 

E. crispa subsp. crispa 6,12 ± 2,20 14,37 ± 5,71 -34,63 ± 12,64 17,00 16,44 21,92 Valle Central Tuberosa 5 

E. fankhauseri 1,32 ± 1,31 -8,73 ± 4,28 -19,33 ± 7,28 11,42 9,56 12,757 Valle Central Tuberosa 5 

E. fulva 0,79 ± 3,00 -9,02 ± 8,70 -15,39 ± 15,58 26,75 16,8 19,201 Valle Central Tuberosa 9 

E. heinrichiana 2,06 ± 2,95 -9,02 ± 8,81 -20,72 ± 13,77 17,39 15,11 20,148 Valle Central Tuberosa 5 

E. jussieui 7,10 ± 1,78 5,57 ± 7,07 -51,24 ± 7,34 5,26 5,99 7,98 Valle Central Tuberosa 5 

E. napina subsp. lembckei 0,764 ± 0,97 -8,08 ± 4,88 -14,19 ± 6,11 23,73 11,73 13,199 Valle Central Tuberosa 10 

E. riparia 5,93 ± 1,65 3,29 ± 5,77 -44,14 ± 8,27 14,07 12,25 16,33 Valle Central Tuberosa 5 

E. senilis 4,41 ± 1,48 0,31 ± 1,93 -34,97 ± 13,78 - - - Valle Central Tuberosa 3 

E. simulans 3,06 ± 1,44 -4,09 ± 5,13 -28,64 ± 9,83 22,07 19,75 26,334 Valle Central Tuberosa 5 

E. spectabilis 3,42 ± 2,33 3,04 ± 7,12 -24,32 ± 12,17 20,49 17,83 23,77 Valle Central Tuberosa 5 

E. vallenarensis -1,41 ± 2,00 -18,27 ± 5,36 -6,93 ± 10,83 7,67 7,32 9,762 Valle Central Tuberosa 5 

E. aconcaguensis (pop. 1) 11,43 ± 0,86 7,2 ± 4,91 -84,26 ± 9,07 14,15 13,03 17,38 Andes Fibrosa 5 

E. andicola 9,6 ± 0,44 16,84 ± 2,22 -59,96 ± 2,84 1,36 2,47 4,94 Andes Fibrosa 3 

E. andreaeana 1,61 ± 0,4 -4,31 ± 4,58 -17,19 ± 4,93 5,16 5,61 8,41 Andes Fibrosa 4 
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Species populations δ 18O ‰ 
(Mean ± SD) 

δ2H ‰ 
(Mean ± SD) 

D-excess ‰ 
(Mean ± SD) TA SEA SEAc Distance from 

the coast 
Root 
type n 

E. armata (pop. 2) 9,96 ± 2,7 5,76 ± 8,79 -73,9 ± 13,96 34,18 29,08 38,77 Andes Fibrosa 5 

E. aurata var. aurata (pop. 2) 11,92 ± 7,67 4,18 ± 17,43 -91,14 ± 49,09 235,94 265,53 398,30 Andes Fibrosa 4 

E. aurata var. aurata (pop. 3) 9,37 ± 6,66 -12,12 ± 29,71 -87,11 ± 29,43 294,73 268,10 335,13 Andes Fibrosa 6 

E. aurata var. aurata (pop. 4) 8,5 ± 3,47 -15,07 ± 14,98 -83,07 ± 14,35 29,65 26,41 35,22 Andes Fibrosa 6 

E. aurata var. aurata (pop. 6) 9,21 ± 5,36 -13,26 ± 18,45 -86,92 ± 25,28 93,43 72,69 87,23 Andes Fibrosa 6 

E. aurata var. spinibarbis 6,95 ± 4,87 -13,01 ± 14,70 -68,65 ± 17,35 55,95 50,08 66,786 Andes Fibrosa 5 

E. bulbocalyx 3,28 ± 1,27 4,31 ± 4,51 -21,93 ± 6,52 7,98 8,43 12,64 Andes Fibrosa 4 

E. curvispina 9,94 ± 3,42 -2,5 ± 12,81 -82,05 ± 16,41 64,48 54,14 72,18 Andes Fibrosa 5 

E. grandiflora 13,07 ± 2,9 14,95 ± 12,31 -89,58 ± 11,74 31,56 28,56 38,08 Andes Fibrosa 5 

E. marksiana var. lissocarpa 10,08 ± 7,48 0,59 ± 24,53 -80,03 ± 35,38 32,1 33,21 44,28 Andes Fibrosa 5 

E. marksiana var. marksiana 9,82 ± 2,55 8,21 ± 7,95 -70,35 ± 12,77 12,49 13,97 18,63 Andes Fibrosa 5 

E. strausiana -4,02 ± 2,71 -62,1 ± 12,83 -29,97 ± 10,22 32,67 33 44 Andes Fibrosa 5 

E. umadeave 13,16 ± 3,63 25,02 ± 12,37 -80,23 ± 17,1 29,29 28,39 37,86 Andes Fibrosa 5 

E. villicumensis 5,47 ± 2,21 1,65 ± 5,71 -42,13 ± 12,16 8,41 7,68 10,24 Andes Fibrosa 5 

E. elquiensis 8,36 ± 1,24 -8,45 ± 0,52 -75,29 ± 9,38 0,01 0,01 0,02 Andes Tuberosa 2 
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2.2.2 Rasgos morfológicos de raíces 

Los rasgos morfológicos de las raíces se midieron para cada planta mediante la 
excavación del sistema radicular y el uso de un caliper (± 0,1 cm). Específicamente, se 
midió el ancho de la raíz a 3 cm desde la base del tallo y la longitud de la raíz desde la 
base del tallo hasta la punta de la raíz. Siguiendo a Kattermann (1994), se identificaron 
tres tipos de raíces: fibrosas (todas las raíces equivalentes) (Fig. 2.1C), pivotantes (raíz 
principal diferenciada) (Fig. 2.1D) y tuberosas (raíces engrosadas de almacenamiento) 
(Fig. 2.1E). En los individuos con raíces fibrosas, se registró el ancho y la longitud de la 
raíz más larga. Las diferencias en la arquitectura y profundidad de las raíces reflejan 
estrategias divergentes de uso del agua y partición de recursos entre plantas 
coexistentes (Donovan & Ehleringer, 1994; Moreno-Gutiérrez et al., 2012). Los cactus 
típicamente poseen sistemas radiculares fibrosos, con raíces distribuidas en los primeros 
1,5 m del suelo y que se extienden hasta 2,5 m horizontalmente, lo que permite la 
absorción de agua desde las reservas del suelo superficial y el aprovechamiento de 
lluvias limitadas en ambientes áridos (Snyman, 2006; Dubrovsky & North, 2002). Son 
menos comunes las especies con raíces axiales tuberosas para el almacenamiento de 
agua, un rasgo más prevalente en cactus chilenos como varias especies de Copiapoa y 
Eriosyce (Ritter, 1980; Kattermann, 1994). 

2.2.3 Variables geográficas y climáticas 

Para cada población, los individuos muestreados fueron georreferenciados, lo que 
permitió registrar su longitud, latitud, altitud y distancia a la costa. La distancia a la costa 
se dividió en tres clases según la ubicación de cada población. Las poblaciones 
localizadas entre 0 y 12 km del litoral se clasificaron como costeras si se encontraban 
entre la costa y la Cordillera de la Costa. Aquellas entre 13 y 56 km fueron clasificadas 
como poblaciones de valle central si no se encontraban en la Cordillera de la Costa ni en 
la de los Andes para las poblaciones del norte de Chile. En cambio, para las del centro y 
sur, las poblaciones de valle central se localizaron entre 36 km hasta 68 km 
aproximadamente. Por su parte, las poblaciones del norte que habitaban áreas a más de 
60 km y hasta 130 km del mar se consideraron poblaciones andinas, basándose en su 
localización en la Cordillera de los Andes, mientras que aquellas de la zona centro y sur 
se encontraron en la cordillera de los Andes a más de 77 km. Todas las poblaciones de 
especies argentinas se clasificaron como andinas debido a que se localizan sobre la 
cordillera de los Andes entre los 200 km y 490 km desde la costa. 

Los datos de ocurrencia de cada población muestreada de Eriosyce se utilizaron 
para extraer variables bioclimáticas de la base de datos WorldClim a una resolución de 
30 segundos de arco (versión 2.1, 2020) (Fick & Hijmans, 2017; Pliscoff et al., 2014), 
índices de aridez a 30 segundos de arco de la base de datos Global Aridity Index and 
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Potential Evapotranspiration (ET0) (versión 3, 2022) (Zomer et al., 2022), frecuencias de 
nubosidad basadas en promedios mensuales de 1 km² derivados de 15 años de datos 
MODIS de resolución moderada dos veces al día (Wilson & Jetz, 2016), e índices de 
posición topográfica a una resolución de 1 km de la base de datos del proyecto 
EarthEnv(Amatulli et al., 2018). Estas variables se seleccionaron por su importancia 
como determinantes de la distribución de la vegetación, procesos ecológicos y déficit 
hídrico que influyen en el crecimiento potencial de la vegetación en zonas hiperáridas. 
Las frecuencias de nubosidad impactan significativamente los ecosistemas costeros al 
introducir humedad a través de densos bancos de niebla, incrementando así la 
disponibilidad hídrica para las plantas (Gonzales et al., 2023; Villalobo-Lopez et al., 
2024). Se realizaron pruebas de correlación de Pearson usando las variables extraídas 
con la función cor en R (R Core Team 2024), y posteriormente se eliminaron las variables 
altamente correlacionadas (r > 0,7). Finalmente, se retuvieron las variables temperatura 
media anual (BIO1), precipitación anual (BIO12), latitud, longitud, altitud, distancia a la 
costa e índices de posición topográfica para los análisis de factores determinantes. 

2.2.4 Análisis de isótopos estables 

El δ²H del agua fue determinado mediante la reducción del agua a hidrógeno por reacción 
con cromo elemental, siguiendo el método de Morrison et al. (2001). En términos 
generales, se inyectaron 0,8 μL de agua en un reactor de cuarzo que contenía cromo 
elemental a 103 °C. El gas H₂ resultante fue separado en una columna de cromatografía 
de gases con tamiz molecular de 1 m y posteriormente introducido en un espectrómetro 
de masas de razón isotópica (IRMS) Elementar Isoprime. Para minimizar efectos de 
memoria, se inyectaron dos réplicas de cada muestra, descartándose la primera 
medición. Los valores crudos de delta obtenidos para el hidrógeno medido se 
normalizaron a las escalas Vienna Standard Mean Ocean Water y Standard Light 
Antarctic Precipitation (VSMOW-SLAP) mediante el análisis de dos aguas calibradas. 
Para δ¹⁸O se utilizó la técnica de equilibrio CO₂-H₂O de Epstein & Mayeda (1953). Todas 
las equilibraciones CO₂-H₂O se realizaron a 25 °C utilizando un dispositivo Micromass 
multi-flow conectado a un IRMS Elementar Isoprime. Los resultados se expresaron en 
relación con la escala VSMOW-SLAP. 

Las razones isotópicas de hidrógeno y oxígeno se obtuvieron a partir del análisis 
mediante la fórmula: 

δNE = (R_muestra/R_estándar - 1) × 1000 

donde N es el isótopo pesado del elemento E, y R es la relación entre el isótopo pesado 
y el ligero (²H/¹H o ¹⁸O/¹⁶O). Todos los análisis se realizaron en el McDonnell Hillslope 
Hydrology Lab - Global Institute for Water Security | University of Saskatchewan 
(usask.ca), Canadá. 



 

41 
 

Adicionalmente, se calculó el exceso de deuterio (D-excess) utilizando la fórmula: 

D-excess = δ²H - 8 × δ¹⁸O, 

el cual es un parámetro utilizado para evaluar desviaciones en los isótopos del agua 
respecto a la línea meteórica global (GMWL; Dansgaard, 1964). El D-excess representa 
el exceso de fraccionamiento resultante de eventos de evaporación distintos al supuesto 
por la línea meteórica (un evento de evaporación y uno de condensación). La línea 
meteórica local fue construida ajustando los datos de fuentes hídricas a una regresión 
lineal. Asimismo, se construyó la línea meteórica global a partir de los datos isotópicos 
de fuentes de agua usando la ecuación δ²H = 8×δ¹⁸O + 10 en R (R Core Team, 2024). 

Para calcular la amplitud de nicho, se utilizó el paquete SIBER (Jackson et al., 
2011). Los valores individuales fueron representados por especie en el espacio isotópico 
δ²H vs. δ¹⁸O. Se calculó el Área Total del polígono convexo (TA) para todas las 
poblaciones, como una medida del espacio total de nicho ocupado y, por tanto, una 
aproximación de la extensión total de diversidad trófica dentro de una red alimentaria. 
Además, se estimaron las Áreas Elípticas Estándar corregidas (SEAc), utilizadas para 
comparar especies con diferentes tamaños de muestra, incluyendo muestras pequeñas 
(Jackson et al., 2011). Estas distribuciones pueden ser usadas para calcular 
distribuciones de probabilidad de áreas elípticas estándar con el fin de comparar 
amplitudes de nicho para una sola especie o entre múltiples grupos o especies. 

La contribución relativa de diferentes fuentes de agua fue estimada mediante 
modelos de mezcla bayesianos para datos isotópicos estables usando el paquete 
MixSIAR (Stock et al., 2018). El modelo utilizó los valores isotópicos del agua en las 
raíces (δ²H y δ¹⁸O) de cada individuo como "consumidores", y los valores isotópicos de 
cada muestra de agua como "fuentes". Las poblaciones fueron agrupadas según el tipo 
de raíz (fibrosa, pivotante y tuberosa) y la distancia a la costa (Costa, Valle Central y 
Cordillera de los Andes). El modelo MixSIAR se ejecutó considerando tres fuentes de 
agua distintas (lluvia, niebla y nieve). Las suposiciones del modelo incluían que tanto las 
muestras de consumidores como las de fuentes seguían distribuciones gaussianas, con 
errores residuales y de proceso. Estos errores fueron tratados mediante los parámetros 
resid_err y process_err. Se utilizó una distribución a priori no informativa o generalista, 
es decir, no se asumió información previa específica sobre los parámetros del modelo. 
Se aplicó la priorización alpha.prior = 1, un enfoque común para distribuciones a priori 
no informativas en modelos bayesianos. Las fuentes fueron ponderadas con base en las 
distribuciones de probabilidad posterior obtenidas a través de simulaciones de Markov 
Chain Monte Carlo (MCMC). Estas ponderaciones reflejan la contribución relativa de 
cada fuente de agua a la composición isotópica observada en las raíces, y se derivan de 
las muestras MCMC para cada fuente después de ejecutar el modelo. En este estudio, 



 

42 
 

el modelo estimó las contribuciones de tres fuentes de agua distintas (lluvia, niebla y 
nieve) mediante el análisis de datos isotópicos de cada fuente y de muestras radiculares 
correspondientes a cada individuo dentro de las poblaciones. 

Los valores isotópicos se relacionaron con la morfología radicular (fibrosa, pivotante 
y tuberosa) y se evaluaron a lo largo de gradientes geográficos. Para evaluar si el nicho 
hidrológico está vinculado a rasgos morfofuncionales críticos para sobrevivir en 
condiciones hiperáridas, y para considerar efectos geográficos y filogenéticos, se 
emplearon modelos de mínimos cuadrados filogenéticos generalizados (PGLS; Pagel, 
1999; Blomberg & Garland, 2002) basados en la filogenia de Guerrero et al. (2019). 
Específicamente, las concentraciones isotópicas de D-excess se relacionaron contra 
ancho y largo de raíz, temperatura media anual (BIO1), precipitación anual (BIO12), 
latitud, longitud, altitud, índice de aridez, distancia a la costa e índices de posición 
topográfica, usando el paquete Phytools (Revell, 2014) en R (R Core Team, 2024). Para 
comparar los valores de δ²H y δ¹⁸O entre fuentes de agua y los valores de δ²H, δ¹⁸O y D-
excess entre especies con distintos tipos de raíces y distancias a la costa, se realizaron 
análisis de varianza (ANOVA, función aov) en R. Se aplicaron las pruebas de Shapiro-
Wilk (Royston, 1995) y de Levene (Noguchi & Gel, 2010; Gastwirth et al., 2009) para 
confirmar la normalidad y homocedasticidad de los residuos. Cuando se detectaron 
interacciones significativas, se aplicaron pruebas post hoc de Tukey HSD (función 
TukeyHSD). A menos que se indique lo contrario, los valores se presentan como medias 
± error estándar. 

2.3 Resultados 

2.3.1 Caracterización del nicho isotópico y del exceso de deuterio 

Se caracterizó el nicho isotópico de 468 individuos, representando 92 poblaciones, 76 
taxones y 63 especies del género Eriosyce. Los valores de δ¹⁸O variaron entre -8,72‰ y 
21,90‰ en todas las especies estudiadas (Fig. 2.2). Las especies con raíces tuberosas 
exhibieron diferencias significativas en cuanto a δ¹⁸O con las especies de raíces fibrosas 
(diferencia media = 2,86‰; IC 95%: 1,912-3,814; p ajustada < 0,001) y no así con las 
especies de raíces pivotantes (diferencia media = 1,488 ‰; IC 95%: −0,063-3,039; p 
ajustada = 0,063). Por otro lado, no se observaron diferencias significativas entre las 
especies de entre las especies con raíces fibrosas y aquellas con raíces pivotantes 
(diferencia media = 1,375‰; IC 95%: −0,159-2,908; p ajustada = 0,089). Los valores de 
δ¹⁸O fueron similares entre las especies costeras y las del valle central (diferencia media 
= 0,41‰; IC 95%: −0,59-1,40; p ajustada = 0,60). Sin embargo, las especies que habitan 
la Cordillera de los Andes mostraron concentraciones de δ¹⁸O distintas respecto a 
aquellas del valle central (diferencia media = 4,05 ‰; IC 95%: 2,76-5,34; p ajustada < 
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0,001) y de la zona costera (diferencia media = 4,46 ‰; IC 95%: 3,26-5,65; p ajustada < 
0,001).  

En cuanto a los valores de δ²H, estos oscilaron entre -81,99‰ y 39,56‰ en todas 
las especies estudiadas (Fig. 2.2). Las especies con raíces pivotantes mostraron valores 
de δ²H significativamente distintos en comparación con las de raíces fibrosas (diferencia 
media = 11,49‰; IC 95%: 5,72-17,26; p ajustada < 0,001) y raíces tuberosas (diferencia 
media = 9,64‰; IC 95%: 3,80-15,47; p ajustada < 0,001), mientras que no se hallaron 
diferencias significativas entre estos dos últimos tipos (diferencia media = 1,85‰; IC 95 
%: −1,73-5,43; p ajustada = 0,44). Las especies costeras presentaron valores de δ²H 
distintos de aquellos registrados en las especies del valle central (diferencia media = 
9,54‰; IC 95%: 5,79-13,28; p ajustada < 0,001) y de la Cordillera de los Andes 
(diferencia media = 10,57‰; IC 95%: 6,08-15,05; p ajustada < 0,001). Al contrario, no se 
observaron diferencias significativas entre las especies del valle central y las de la 
Cordillera de los Andes (diferencia media = 1,03‰; IC 95%: -3,82-5,88; p ajustada = 
0,87).  

Los valores de D-excess variaron entre -136,99‰ en un individuo de E. marksiana 
var. lissocarpa y 6,84‰ en un individuo de E. engleri. E. aurata var. aurata (población 2) 
presentó el valor medio de D-excess más negativo (-91,14 ± 49,09‰) (Tabla 2.1) y el 
nicho isotópico más amplio, lo que sugiere un nicho hidrológico distintivo (TA = 235,9, 
SEAc = 398,30), mientras que E. villosa tuvo el valor de D-excess más alto (-0,98 ± 4,48 
‰) (Tabla 2.1). Las especies con raíces fibrosas exhibieron valores de D-excess más 
negativos y diferentes que aquellas con raíces tuberosas (diferencia media = 24,75 ‰; 
IC 95%: 19,03-30,47; p ajustada < 0,001; Fig. 2.3A) y pivotantes (diferencia media = 
22,48 ‰; IC 95%: 13,26-31,71; p ajustada < 0,001]). En contraste, las especies con 
raíces tuberosas y pivotantes presentaron valores más positivos y similares entre sí 
(diferencia media = 2,27‰; IC 95%: −7,06-11,60; p ajustada = 0,84; Fig. 2.3A). Las 
especies distribuidas en zonas costeras y valles centrales mostraron valores de D-excess 
más positivos y diferentes (diferencia media = 12,79 ‰; IC 95%: 7,37-18,21; p ajustada 
< 0,001; Fig. 2.3B), mientras que las que habitan la Cordillera de los Andes presentaron 
valores más negativos y difieren de las de zonas costeras (diferencia media = 46,22‰; 
IC 95%: 39,71-52,72; p ajustada < 0,001; Fig. 2.3B) y valles centrales (diferencia media 
= 33,42‰; IC 95%: 26,39-40,45; p ajustada < 0,001; Fig. 2.3B, Fig. 2.4). 
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Figura 2.2. Valores isotópicos medios (δ¹⁸O vs. δ²H) del agua de raíces de poblaciones 
de Eriosyce (n = 92). El gradiente de color indica la distancia de cada población con 
respecto a la costa. Los símbolos representan el tipo de raíz (fibroso, pivotante o 
tuberoso) y los símbolos negros corresponden a las fuentes de agua consideradas 
(niebla, lluvia y nieve). La línea discontinua roja indica la Línea de Agua de Niebla (FWL), 
la línea verde de trazos y puntos corresponde a la Línea Meteorológica Local (LMWL, 
obtenida a partir de lluvia y nieve), y la línea continua azul representa la Línea 
Meteorológica Global (GMWL). Todas las líneas fueron ajustadas según la composición 
isotópica de las fuentes de agua. 
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Figura 2.3. Resultados del ANOVA para el exceso de deuterio (D-excess), δ¹⁸O y δ²H 
según el tipo de raíz (A, B y C respectivamente) y la distancia desde la costa (D, E y F 
respectivamente) en individuos de Eriosyce (n = 468). Se observaron diferencias 
significativas en las medias, tal como lo indican los análisis post-hoc de Tukey (p < 0.05). 
Los valores de F y p presentados destacan diferencias significativas en el D-excess δ¹⁸O 
y δ²H entre las plantas considerando todas las variables analizadas. 
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2.3.2 Caracterización de la amplitud del nicho isotópico 

La especie con el nicho isotópico más amplio fue E. aurata var. aurata, que presentó el 
área más grande de la elipse estándar corregida (SEAc = 398,30), siendo su amplitud de 
nicho tres veces mayor que la de la segunda especie en este parámetro, E. clavata (SEAc 
= 113,114) (Tabla 2.1). Las especies con raíces fibrosas que mostraron el nicho isotópico 
más estrecho fueron E. limariensis (SEAc = 0,01), E. elquiensis (SEAc = 0,02) y E. 
nigrihorrida (SEAc = 2,71). Entre las especies con raíces pivotantes, el nicho más amplio 
se observó en E. clavata (SEAc = 113,114), seguido por E. calderana (SEAc = 32,74), E. 
paucicostata subsp. echinus (SEAc = 33.52) y E. taltalensis (SEAc = 22,09). En 
contraste, E. odieri (SEAc = 10,53) presentó el nicho isotópico más estrecho entre las 
especies con raíces pivotantes (Tabla 2.1). Finalmente, entre las especies con raíces 
tuberosas, E. malleolata (SEAc = 63,11) tuvo el nicho más amplio, mientras que E. napina 
subsp. challensis (SEAc = 3,055) tuvo el más estrecho (Tabla 2.1). 

2.3.3 Contribución relativa de las fuentes de agua a las raíces de las plantas 

La composición isotópica de 18O en el agua de niebla varió entre -2,66‰ y 2,86‰, 
mientras que los valores de 2H oscilaron entre -15,3‰ y 17,54‰ (Fig. 2.2). Los valores 
isotópicos del agua de niebla representan las mediciones más positivas entre las fuentes 
de agua analizadas en este estudio. En contraste, las concentraciones isotópicas en el 
agua de lluvia mostraron valores de 18O entre -10,22‰ y -3,72‰, y valores de 2H entre -
69,06‰ y -15,88‰. Finalmente, los valores isotópicos obtenidos para el agua de nieve 
fueron los más negativos registrados en este estudio, con 18O alcanzando -19,32‰ y 2H 
-142,39‰ (Fig. 2.2). Se encontraron diferencias significativas entre la composición 
isotópica de 18O del agua de niebla con respecto a la precipitación (F = 57,66, p < 0,05) 
y la nieve (F = 57,66, p < 0,05), así como entre estas dos últimas (F = 57,66, p < 0,05). 
De manera similar, la composición isotópica de 2H difirió con respecto a la encontrada 
en la precipitación (F = 51,75, p < 0,05) y la nieve (F = 51,75, p < 0,05), así como entre 
estas dos últimas (F = 51,75, p < 0,05). 

Las estimaciones mediante modelamiento bayesiano sugieren que los taxones de 
Eriosyce con sistemas radiculares fibrosos de distribución norte dependen 
principalmente de la niebla (p.global = 0,746) y la nieve (p.global = 0,689). Estos 
hallazgos indican que 12 poblaciones de ocho taxones utilizan predominantemente la 
niebla como su fuente principal de agua (Fig. 2.4A; Tabla 2.2), distribuidas en las 
regiones costera y del valle central. Entre estas, E. aurata var. aurata (población 1), E. 
limariensis, E. kunzei y E. rodentiophila (población 2) también utilizan la lluvia como su 
segunda fuente más probable, mientras que E. aurata var. aurata (población 5) depende 
de la nieve como fuente secundaria. Por el contrario, solo E. aurata var. aurata 
(poblaciones 2-4 y 6) y E. aurata var. spinibarbis dependen de la nieve como fuente 
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principal, todas confinadas a la cordillera de los Andes. Con respecto a los taxones de 
distribución centro-sur, los modelos arrojaron que las especies utilizan agua de niebla 
predominantemente (p.global = 0,739). Sin embargo, algunas especies distribuidas 
principalmente en valles centrales como E. aconcaguensis, E engleri, E. coimasensis y 
E. garaventae utilizan precipitaciones como fuente de agua principal (Fig. 2.4A; Tabla 
2.2). 

En cuanto a los taxones con raíces pivotantes, la fuente de agua más probable para 
todas las poblaciones estudiadas fue la niebla (p.global = 0,873). Además, E. clavata, E. 
calderana (poblaciones 1-2) y E. odieri (poblaciones 1-2) también utilizan la lluvia como 
fuente de agua, mientras que la nieve no se emplea ni como fuente principal ni 
secundaria. Las especies con raíces tuberosas probablemente dependen principalmente 
de la niebla (p.global = 0,592) y la lluvia (p.global = 0,534). Entre estas, 16 poblaciones 
dependen principalmente de la niebla, de las cuales nueve lo hacen exclusivamente. 
Otras siete poblaciones utilizan la lluvia como fuente secundaria (Fig. 2.4C; ver Tabla S1 
para los parámetros completos del modelo bayesiano). En contraste, 14 poblaciones 
dependen principalmente de la lluvia, incluyendo ocho que la utilizan exclusivamente en 
los valles centrales. Las seis poblaciones restantes combinan fuentes de lluvia y niebla 
en ambos valles centrales y zonas costeras. Finalmente, E. duripulpa (población 1) y E. 
malleolata, ambos taxones costeros, muestran probabilidades similares de uso de niebla 
y lluvia. 
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Figura 2.4. Resultados de los modelos bayesianos de mezcla de isótopos estables que 
muestran la contribución estimada de diferentes fuentes de agua: niebla, precipitación y 
nieve al agua de las raíces de las poblaciones de Eriosyce (n = 92) agrupadas por 
distancia de la costa y tipos de raíces: fibrosas (A), pivotantes (B) y tuberosas (C). 
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Tabla 2.2. Resultados de los modelos bayesianos de mezcla de isótopos estables que 
muestran la contribución estimada de distintas fuentes de agua (niebla, precipitación y 
nieve) al agua de las raíces de poblaciones de Eriosyce (n = 92), agrupadas según la 
distancia a la costa y el tipo de raíz. 

Poblaciones Media SD Fuente de 
agua Probabilidad Distancia a 

la costa 
Tipo de 

raíz 
E. aspillagae subsp. aspillagae 0,772 0,042 Niebla 0,849 Costa Fibrosa 

E. aspillagae subsp. 
maechlerorum 

0,845 0,04 Niebla 0,919 Costa Fibrosa 

E. chilensis var. albidiflora 0,844 0,04 Niebla 0,916 Costa Fibrosa 

E. chilensis var. chilensis 0,671 0,054 Niebla 0,766 Costa Fibrosa 

E. litoralis (pop. 2) 0,736 0,06 Niebla 0,856 Costa Fibrosa 

E. litoralis (pop. 3) 0,628 0,08 Niebla 0,791 Costa Fibrosa 

E. mutabilis 0,835 0,033 Niebla 0,899 Costa Fibrosa 

E. nigrihorrida 0,743 0,057 Niebla 0,852 Costa Fibrosa 

E. rodentiophila (pop. 1) 0,796 0,049 Niebla 0,892 Costa Fibrosa 

E. rodentiophila (pop. 2) 0,499 0,057 Niebla 0,611 Costa Fibrosa 

E. rodentiophila (pop. 2) 0,396 0,054 Precipitación 0,503 Costa Fibrosa 

E. subgibbosa (pop. 1) 0,882 0,031 Niebla 0,934 Costa Fibrosa 

E. subgibbosa (pop. 2) 0,846 0,038 Niebla 0,918 Costa Fibrosa 

E. horrida 0,743 0,053 Niebla 0,846 Costa Fibrosa 

E. wagenknechtii 0,808 0,05 Niebla 0,902 Costa Fibrosa 

E. aconcaguensis (pop. 2) 0,538 0,074 Niebla 0,675 Valle Central Fibrosa 

E. aconcaguensis (pop. 2) 0,385 0,076 Precipitación 0,548 Valle Central Fibrosa 

E. armata (pop. 1) 0,653 0,073 Precipitación 0,791 Valle Central Fibrosa 

E. atroviridis 0,959 0,033 Niebla 0,997 Valle Central Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 1) 0,459 0,089 Niebla 0,643 Valle Central Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 1) 0,308 0,108 Precipitación 0,501 Valle Central Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 5) 0,577 0,091 Niebla 0,753 Valle Central Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 5) 0,352 0,1 Nieve 0,546 Valle Central Fibrosa 

E. castanea 0,621 0,083 Niebla 0,775 Valle Central Fibrosa 

E. choapensis 0,705 0,062 Niebla 0,822 Valle Central Fibrosa 

E. coimasensis 0,452 0,088 Niebla 0,62 Valle Central Fibrosa 

E. coimasensis 0,421 0,092 Precipitación 0,605 Valle Central Fibrosa 

E. engleri 0,572 0,089 Precipitación 0,769 Valle Central Fibrosa 

E. eriosizoides 0,728 0,065 Niebla 0,843 Valle Central Fibrosa 

E. garaventae 0,453 0,109 Precipitación 0,674 Valle Central Fibrosa 

E. garaventae 0,452 0,102 Niebla 0,647 Valle Central Fibrosa 

E. kunzei 0,372 0,09 Niebla 0,554 Valle Central Fibrosa 

E. kunzei 0,354 0,106 Precipitación 0,548 Valle Central Fibrosa 
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Poblaciones Media SD Fuente de 
agua Probabilidad Distancia a 

la costa 
Tipo de 

raíz 
E. limariensis 0,484 0,094 Niebla 0,676 Valle Central Fibrosa 

E. limariensis 0,31 0,121 Precipitación 0,518 Valle Central Fibrosa 

E. litoralis (pop. 1) 0,704 0,061 Niebla 0,822 Valle Central Fibrosa 

E. orientalis 0,55 0,083 Niebla 0,704 Valle Central Fibrosa 

E. robusta 0,673 0,069 Niebla 0,807 Valle Central Fibrosa 

E. aconcaguensis (pop. 1) 0,509 0,086 Niebla 0,673 Cordillera Fibrosa 

E. aconcaguensis (pop. 1) 0,359 0,092 Precipitación 0,546 Cordillera Fibrosa 

E. armata (pop. 2) 0,561 0,081 Niebla 0,714 Cordillera Fibrosa 

E. andicola 0,758 0,061 Niebla 0,865 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 2) 0,676 0,177 Nieve 0,972 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 2) 0,266 0,153 Niebla 0,582 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 3) 0,739 0,18 Nieve 0,987 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 4) 0,661 0,184 Nieve 0,967 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. aurata (pop. 6) 0,683 0,182 Nieve 0,975 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. spinibarbis 0,565 0,164 Nieve 0,875 Cordillera Fibrosa 

E. aurata var. spinibarbis 0,245 0,128 Niebla 0,524 Cordillera Fibrosa 

E. curvispina 0,452 0,101 Precipitación 0,639 Cordillera Fibrosa 

E. curvispina 0,411 0,094 Niebla 0,594 Cordillera Fibrosa 

E. grandiflora 0,601 0,081 Niebla 0,754 Cordillera Fibrosa 

E. marksiana var. lissocarpa 0,505 0,099 Niebla 0,697 Cordillera Fibrosa 

E. marksiana var. lissocarpa 0,347 0,106 Precipitación 0,554 Cordillera Fibrosa 

E. marksiana var. marksiana 0,618 0,073 Niebla 0,762 Cordillera Fibrosa 

E. calderana (pop. 1) 0,393 0,155 Niebla 0,852 Costa Pivotante 

E. calderana (pop. 1) 0,451 0,128 Precipitación 0,653 Costa Pivotante 

E. odieri (pop. 1) 0,491 0,138 Niebla 0,873 Costa Pivotante 

E. odieri (pop. 1) 0,376 0,112 Precipitación 0,569 Costa Pivotante 

E. odieri (pop. 2) 0,366 0,165 Niebla 0,844 Costa Pivotante 

E. odieri (pop. 2) 0,459 0,136 Precipitación 0,676 Costa Pivotante 

E. paucicostata subsp. echinus 0,609 0,141 Niebla 0,884 Costa Pivotante 

E. paucicostata subsp. floccosa 0,621 0,188 Niebla 0,911 Costa Pivotante 

E. paucicostata subsp. 
paucicostata 

0,79 0,086 Niebla 0,93 Costa Pivotante 

E. sociabilis 0,576 0,123 Niebla 0,877 Costa Pivotante 

E. taltalensis subsp. pygmaea 0,578 0,177 Niebla 0,884 Costa Pivotante 

E. taltalensis subsp. taltalensis 
(pop. 1) 0,745 0,093 Niebla 0,913 Costa Pivotante 

E. taltalensis subsp. taltalensis 
(pop. 2) 0,567 0,152 Niebla 0,871 Costa Pivotante 

E. calderana (pop. 2) 0,365 0,168 Niebla 0,851 Valle Central Pivotante 
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Poblaciones Media SD Fuente de 
agua Probabilidad Distancia a 

la costa 
Tipo de 

raíz 
E. calderana (pop. 2) 0,477 0,146 Precipitación 0,709 Valle Central Pivotante 

E. clavata 0,274 0,176 Niebla 0,813 Valle Central Pivotante 

E. clavata 0,517 0,154 Precipitación 0,747 Valle Central Pivotante 

E. caligophila 0,566 0,117 Niebla 0,765 Costa Tuberosa 

E. crispa var. carrizalensis 0,612 0,068 Niebla 0,739 Costa Tuberosa 

E. crispa var. huascensis 0,486 0,079 Niebla 0,624 Costa Tuberosa 

E. crispa var. huascensis 0,396 0,071 Precipitación 0,544 Costa Tuberosa 

E. crispa subsp. totoralensis 0,499 0,062 Precipitación 0,632 Costa Tuberosa 

E. crispa subsp. totoralensis 0,43 0,068 Niebla 0,554 Costa Tuberosa 

E. duripulpa (pop. 1) 0,488 0,052 Precipitación 0,59 Costa Tuberosa 

E. duripulpa (pop. 1) 0,453 0,057 Niebla 0,554 Costa Tuberosa 

E. duripulpa (pop. 2) 0,556 0,064 Precipitación 0,688 Costa Tuberosa 

E. esmeraldana 0,628 0,099 Niebla 0,795 Costa Tuberosa 

E. glabrescens 0,511 0,05 Niebla 0,607 Costa Tuberosa 

E. glabrescens 0,443 0,047 Precipitación 0,541 Costa Tuberosa 

E. iquiquensis 0,595 0,077 Niebla 0,733 Costa Tuberosa 

E. krausii 0,609 0,066 Niebla 0,728 Costa Tuberosa 

E. malleolata 0,437 0,071 Precipitación 0,578 Costa Tuberosa 

E. malleolata 0,435 0,078 Niebla 0,577 Costa Tuberosa 

E. napina subsp. challensis 0,533 0,058 Niebla 0,638 Costa Tuberosa 

E. napina subsp. challensis 0,419 0,054 Precipitación 0,532 Costa Tuberosa 

E. napina subsp. llanensis 0,495 0,071 Niebla 0,621 Costa Tuberosa 

E. napina subsp. llanensis 0,414 0,064 Precipitación 0,546 Costa Tuberosa 

E. napina subsp. napina 0,528 0,051 Niebla 0,621 Costa Tuberosa 

E. napina subsp. napina 0,415 0,047 Precipitación 0,51 Costa Tuberosa 

E. occulta 0,763 0,068 Niebla 0,875 Costa Tuberosa 

E. recondita (pop. 1) 0,722 0,079 Niebla 0,847 Costa Tuberosa 

E. recondita (pop. 2) 0,703 0,044 Niebla 0,784 Costa Tuberosa 

E. setosiflora 0,556 0,059 Niebla 0,663 Costa Tuberosa 

E. tenebrica 0,462 0,085 Niebla 0,618 Costa Tuberosa 

E. tenebrica 0,421 0,077 Precipitación 0,577 Costa Tuberosa 

E. villosa 0,574 0,068 Precipitación 0,715 Costa Tuberosa 

E. villosa 0,383 0,073 Niebla 0,514 Costa Tuberosa 

E. aerocarpa 0,465 0,069 Precipitación 0,601 Valle Central Tuberosa 

E. aerocarpa 0,434 0,075 Niebla 0,569 Valle Central Tuberosa 

E. crispa subsp. crispa 0,585 0,078 Niebla 0,722 Valle Central Tuberosa 

E. fankhauseri 0,579 0,066 Precipitación 0,714 Valle Central Tuberosa 
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Poblaciones Media SD Fuente de 
agua Probabilidad Distancia a 

la costa 
Tipo de 

raíz 
E. fulva 0,563 0,061 Precipitación 0,684 Valle Central Tuberosa 

E. heinrichiana 0,396 0,074 Niebla 0,531 Valle Central Tuberosa 

E. heinrichiana 0,519 0,068 Precipitación 0,658 Valle Central Tuberosa 

E. napina subsp. lembckei 0,399 0,059 Niebla 0,509 Valle Central Tuberosa 

E. napina subsp. lembckei 0,539 0,054 Precipitación 0,649 Valle Central Tuberosa 

E. jussieui 0,549 0,08 Precipitación 0,706 Valle Central Tuberosa 

E. riparia 0,544 0,078 Precipitación 0,697 Valle Central Tuberosa 

E. senilis 0,354 0,084 Niebla 0,516 Valle Central Tuberosa 

E. senilis 0,531 0,082 Precipitación 0,69 Valle Central Tuberosa 

E. simulans 0,569 0,07 Precipitación 0,711 Valle Central Tuberosa 

E. spectabilis 0,491 0,071 Niebla 0,619 Valle Central Tuberosa 

E. spectabilis 0,42 0,065 Precipitación 0,553 Valle Central Tuberosa 

E. vallenarensis 0,65 0,066 Precipitación 0,782 Valle Central Tuberosa 

E. elquiensis 0,603 0,121 Precipitación 0,79 Cordillera Tuberosa 

 

2.3.4 Factores geográficos y climáticos 

Los valores de δ¹⁸O se relacionaron positivamente con la altitud (R² = 0,017, p < 0,05), 
mientras que los valores de δ²H fueron positivos y se asociaron significativamente con la 
latitud (R² = 0,147, p < 0,05). Ambas firmas isotópicas también estuvieron influenciadas 
positivamente por la distancia a la costa (δ¹⁸O: R² = 0,073, p < 0,05; δ²H: R² = 0,074, p < 
0,05; Tabla 2). El índice mínimo de posición topográfica mostró una correlación positiva 
significativa con δ¹⁸O (R² = 0,276, p < 0,05) y con el D-excess (R² = 0,130, p < 0,05). De 
manera similar, el índice máximo de posición topográfica se correlacionó positivamente 
con δ¹⁸O (R² = 0,145, p < 0,05), con δ²H (R² = 0,112, p < 0,05) y con el D-excess (R² = 
0,070, p < 0,05). Sin embargo, los índices promedio de posición topográfica no mostraron 
ninguna relación significativa con los valores isotópicos (Tabla 2). Los valores de D-
excess fueron positivos y estuvieron significativamente influenciados por la longitud (R² 
= 0,127, p < 0,05), la altitud (R² = 0,443, p < 0,05), la distancia desde la costa (R² = 0,359, 
p < 0,05) y la temperatura media anual (BIO1; R² = 0,165, p < 0,05; Fig. 2.5C). Sin 
embargo, no se relacionó significativamente con la longitud de raíz (R² = 0,014, p > 0,05) 
ni con el ancho de raíz (R² = -0,029, p > 0,05; Tabla 2.3). 
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Figura 2.5. Efectos de las variables Longitud (A), Latitud (B), Altitud (C), Distancia a la costa (D), Temperatura media anual 
(E), Precipitación anual (F), Índice de aridez medio anual (G), Índice de posición topográfico mínimo (H), medio (I) y máximo 
(J), Ancho (K) y Largo de la raíz (L) sobre el exceso de deuterio (D-excess) de las especies de Eriosyce, determinados 
mediante un análisis de mínimos cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS). 
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Tabla 2.3. Efectos de variables geográficas y biológicas sobre los valores de δ¹⁸O, δ²H y el exceso de deuterio (D-excess) 
de las poblaciones de Eriosyce (n = 92) del norte de Chile, determinados mediante un modelo de Mínimos Cuadrados 
Generalizados Filogenéticos (PGLS). Las probabilidades de las variables con efectos significativos se indican en negrita. 

Variables 
18O 2H Exceso de Deuterio 

Intercepto R2 p λ Intercepto R2 p λ Intercepto R2 p λ 
Temperatura Media 

Anual (BIO1) -0,132 -0,010 > 0,05 0,604 1,523 0,041 > 0,05 0,155 3,972 0,153 < 0,05 0 

Precipitación Anual 
(BIO12) -0,008 -0,011 > 0,05 

 0,676 -0,037 -0,010 > 0,05 0,194 -0,128 0,009 > 0,05 0,532 

Índice de Aridez 0,000 -0,015 > 0,05 0,658 0,000 -0,015 > 0,05 0,193 0,011 0,026 > 0,05 0,574 

Latitud -0,056 -0,014 > 0,05 0,634 1,258 0,069 < 0,05 0 1,978 0,031 > 0,05 0,444 

Longitud 1,070 0,035 > 0,05 0,695 0,558 -0,014 > 0,05 0,208 -6,752 0,045 < 0,05 0,634 

Altitud 0,001 0,017 < 0,05 0,607 -0,004 0,026 > 0,05 0,161 -0,015 0,141 < 0,05 0,552 

Distancia desde la costa 0,016 0,068 < 0,05 0,708 0,000 0,061 < 0,05 0,194 -0,103 0,088 < 0,05 0,627 
Índice de Posición 

Topográfico Mínimo 
(TPI_min) 

-0,092 0,144 < 0,05 0,441 -0,071 -0,009 > 0,05 0,189 0,628 0,183 < 0,05 0,127 

Índice de Posición 
Topográfico Máximo 

(TPI_max) 
0,043 0,057 < 0,05 0,647 0,052 -0,009 < 0,05 0,181 -0,284 0,070 < 0,05 0,516 

Índice de Posición 
Topográfico Medio 

(TPI_mean) 
-0,096 0,017 > 0,05 0,587 -0,260 0,000 > 0,05 0,191 0,480 0,007 > 0,05 0,512 

Ancho de la raíz -0,076 -0,008 > 0,05 0,544 0,125 -0,016 > 0,05 0,141 0,6349 0,002 > 0,05 0,545 

Largo de la raíz 0,007 -0,010 > 0,05 0,528 0,035 -0,005 > 0,05 0,179 -0,049 -0,006 > 0,05 0,566 
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2.4 Discusión 

Se espera que los cactus que ocupan amplios gradientes ambientales exhiban nichos 
hidrológicos igualmente amplios. Nuestros hallazgos respaldan la hipótesis de que 
distribuciones ambientales extensas están asociadas con nichos hidrológicos amplios. 
Mientras algunas especies, como Eriosyce aurata var. aurata, mostraron nichos 
isotópicos amplios consistentes con estrategias generalistas, otras evidenciaron un 
acoplamiento hidrológico estrecho con fuentes específicas, particularmente la niebla. En 
contraste, especies de distribución restringida como E. litoralis, E. recondita y E. 
taltalensis subsp. taltalensis dependieron en gran medida de la niebla costera, como lo 
evidencian sus firmas isotópicas estrechas. Estos hallazgos sugieren un 
desacoplamiento entre distribución geográfica y amplitud del nicho hidrológico, en línea 
con la noción de que el filtrado ambiental promueve la especialización en el uso del agua 
en plantas de zonas áridas (Guerrero et al., 2011a). Aunque especies con raíces 
pivotantes o tuberosas exhibieron con frecuencia perfiles isotópicos más amplios, la 
morfología radicular por sí sola no explicó completamente la variación en la amplitud del 
nicho. 

El elevado exceso de deuterio (D-excess) en cactus costeros del norte confirma 
una fuerte dependencia de la niebla oceánica, reforzando el rol central de la intensidad 
y frecuencia de la niebla para Eriosyce en zonas hiperáridas (Aravena et al., 1989). 
Desde una perspectiva de biogeografía desértica, esto resalta el papel de los oasis de 
niebla como hábitats clave que sostienen flora endémica y permiten la persistencia 
vegetal en condiciones extremas (Rundel et al., 1991; Guerrero et al., 2013). Apoyando 
esto, nuestros valores enriquecidos de δ²H probablemente reflejan un muestreo 
latitudinal más amplio en sitios áridos extremos del norte (Squeo et al., 1999; Hultine et 
al., 2016). En contraste, los valores de δ²H de lluvia fueron generalmente más negativos, 
lo que sugiere fuertes efectos de la latitud, altitud y procesos atmosféricos regionales. 

Con base en estos patrones isotópicos, observamos una creciente segregación 
hidrológica a lo largo de gradientes altitudinales y latitudinales, impulsada por 
interacciones entre topografía, distancia a la costa y rasgos funcionales radiculares. En 
los valles centrales, las señales persistentes de exceso de deuterio indican que la 
humedad oceánica canalizada topográficamente mejora la disponibilidad de niebla, 
especialmente para especies de Eriosyce con raíces pivotantes o tuberosas. En 
contraste, las poblaciones en altitudes mayores y en zonas mediterráneas sin niebla en 
el centro de Chile dependen principalmente del deshielo y la lluvia episódica (Armesto et 
al., 1993ab; Valdivielso et al., 2020). Esta estructuración espacial del uso del agua refleja 
una correspondencia de alta resolución entre la heterogeneidad ambiental y las 
estrategias de uso hídrico específicas por especie. Desde una perspectiva biogeográfica, 
tales patrones ilustran cómo el filtrado ambiental y la discontinuidad del hábitat 
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promueven la diferenciación de nicho y restringen la dispersión a través de barreras 
hiperáridas, moldeando la distribución evolutiva y espacial de los linajes de Eriosyce 
(Guerrero et al., 2013). 

El papel clave de la niebla en la ocupación de hábitats ha sido estudiado en 
Tillandsia: la presencia de paleo-Tillandiales revela una distribución histórica dinámica 
ligada a los aportes de niebla, lo que respalda la idea de que la niebla moldea 
fuertemente las distribuciones en formaciones de Lomas (del Río et al., 2021; Jaeschke 
et al., 2024). En el Desierto de Atacama hiperárido, la disminución de la niebla ya ha 
impactado la vegetación (Schulz et al., 2011), incluso causando extinciones locales y una 
crisis de conservación (Pinto & Kirberg, 2005; Villalobo-López et al., 2024). Aunque las 
raíces de Eriosyce son relativamente superficiales, lo que limita el acceso a aguas 
subterráneas, la niebla costera sigue siendo su principal fuente hídrica cuando está 
disponible (Martorell & Ezcurra, 2007; Mitchell et al., 2020). No obstante, las sequías 
prolongadas reducen la cobertura vegetal y su capacidad de capturar niebla, creando un 
ciclo de retroalimentación de disminución de humedad (Cuevas et al., 2023). Estos 
cambios en los aportes hídricos remodelan directamente la distribución geográfica de las 
especies, demostrando cómo las dinámicas hidrológicas locales pueden tanto facilitar 
como restringir la persistencia y los límites de distribución. Además, la conexión marino-
vegetacional va más allá del suministro hídrico, aportando nutrientes y comunidades 
microbianas que benefician a xerófitas costeras altamente especializadas (Evans et al., 
2019; Jaeschke et al., 2024). 

El uso de múltiples fuentes de agua por parte de Eriosyce también podría estar 
moldeado por la variabilidad climática interanual. Por ejemplo, los eventos ENSO de 
2021 y 2022 trajeron lluvias anómalas a Coquimbo y Atacama, probablemente 
incrementando el uso de agua de lluvia en poblaciones del sur de estas regiones. Esta 
flexibilidad a corto plazo puede estar facilitada por mecanismos fisiológicos de 
amortiguación como el almacenamiento hídrico en raíces y tallos, que permiten regular 
la absorción de agua bajo regímenes variables. A una escala evolutiva más amplia, se 
sabe que la variación en la arquitectura radicular promueve la partición de recursos y la 
divergencia de nicho entre plantas xerofíticas (Carvajal et al., 2023; Davis & Mooney, 
1985; Cody, 1986; Manning & Barbour, 1988; Rundel & Nobel, 1991). Estos hallazgos 
son consistentes con el concepto de tiempos de desfase evolutivo (Guerrero et al., 2013), 
sugiriendo que la colonización exitosa de hábitats áridos e hiperáridos por Eriosyce 
requirió largos periodos evolutivos para desarrollar rasgos especializados que 
permitieran explotar fuentes hídricas diversas, incluyendo niebla y nieve. Finalmente, en 
el Atacama costero hiperárido, la ausencia de competencia interespecífica fuerte, como 
se observa en especies como Copiapoa cinerea (Gulmon et al., 1979), refuerza la idea 
de que el filtrado abiótico, más que la exclusión competitiva, es el principal factor que 
estructura las comunidades vegetales bajo condiciones de humedad extrema. 



 

57 
 

En Eriosyce, el acceso al agua está estrictamente limitado por la distribución 
geográfica desigual de la humedad, una característica clave de los hábitats áridos que 
fomenta la especialización en recursos y puede impulsar la especiación (Axelrod, 1967). 
Esta heterogeneidad es especialmente pronunciada en el Desierto de Atacama costero, 
donde la niebla y la lluvia esporádica generan hábitats tipo oasis ricos en recursos, pero 
rodeados de una vasta matriz árida (Rundel et al., 1991; Moat et al., 2021). Las 
formaciones de Lomas son un ecosistema sostenido por niebla en desiertos costeros 
hiperáridos, caracterizadas por parches vegetacionales fragmentados sostenidos por 
niebla advectiva interceptada por la topografía. Estos ecosistemas funcionan como “islas 
ecológicas” debido a su aislamiento por desierto desnudo, rangos altitudinales 
restringidos (300-1200 m.s.n.m.) y dependencia de la niebla como fuente hídrica 
principal, permitiendo comunidades únicas de flora endémica (e.g., Copiapoa, Eulychnia, 
Nolana) adaptadas a la aridez extrema. El endemismo es alto (hasta 40% de las plantas 
vasculares), lo que ejemplifica su vulnerabilidad frente a amenazas como la disminución 
de niebla inducida por el clima y la minería (Rundel et al., 1991; Schulz et al., 2011). 
Presentes a lo largo de las costas de Atacama y Perú (e.g., Paposo, Pan de Azúcar), 
estos oasis son refugios de biodiversidad amenazados por presiones antropogénicas y 
el cambio climático, lo que requiere medidas urgentes de conservación. 

Aunque patrones similares han sido estudiados en Tillandsia (Jaeschke et al., 2019; 
Möbus et al., 2021), el rol espacio-temporal de la niebla para los cactus y su conservación 
sigue siendo escasamente explorado. Investigaciones recientes destacan la complejidad 
de la formación de niebla en el norte y centro de Chile, donde nubes estratocúmulos 
semi-permanentes generan niebla advectiva, orográfica y radiativa, cada una influida por 
la temperatura superficial del mar (SST), subsidencia y ENSO (Espinoza et al., 2024; 
Keim-Vera et al., 2024). Notablemente, ENSO modula la frecuencia de niebla de forma 
distinta en torno a 20°S y 30°S, mientras que la niebla advectiva domina (∼76%), seguida 
por la orográfica (∼22%) y la radiativa (∼2%) como contribuyentes clave a la captación 
de agua (Keim-Vera et al., 2024). 

El cambio climático y las perturbaciones antrópicas amenazan crecientemente 
estos sistemas dependientes de la niebla al alterar los regímenes de niebla y limitar la 
disponibilidad de humedad (Schulz et al., 2011). En consecuencia, la conservación de 
Eriosyce y otras especies xerofíticas depende de salvaguardar los recursos hidrológicos, 
preservar la biodiversidad y prevenir extinciones locales. Comprender cómo Eriosyce 
sobrevive ante la escasez hídrica es clave para implementar medidas que fortalezcan la 
resiliencia de esta flora desértica. Desde una perspectiva biogeográfica, la 
heterogeneidad del Desierto de Atacama, que abarca oasis costeros, valles centrales y 
zonas altoandinas, genera hábitats fragmentados que impulsan la adaptación local y la 
restricción del rango en Eriosyce (Guerrero et al., 2011a; Moat et al., 2021). Esta 
fragmentación se ve agravada por las oscilaciones climáticas del Pleistoceno, que 
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indujeron contracciones de rango durante periodos glaciares húmedos y expansiones en 
interglaciares secos, conformando clústeres genéticos (norte, centro, sur) con flujo 
génico restringido (Nm < 1) entre poblaciones (Meriño et al., 2024). 

Una de las manifestaciones más notables del aislamiento espacial en el Desierto 
de Atacama es la ruptura biogeográfica entre las latitudes 18°-22°S, que históricamente 
ha restringido la dispersión de especies (Guerrero et al., 2011b). La complejidad 
topográfica (e.g., escarpes costeros, gradientes altitudinales) y la baja conectividad 
funcional, en parte por la pérdida de dispersores de semillas (Schulz et al., 2011), 
dificultan la colonización de nuevos hábitats, aumentando la vulnerabilidad a extinciones 
locales. Por tanto, los esfuerzos de conservación deben integrar conocimientos sobre 
dinámica hidrológica, parches de vegetación como corredores de hábitat y manejo 
genético para mitigar los impulsores históricos y contemporáneos de la fragmentación. 
Estos entornos tipo isla, especialmente en áreas dependientes de niebla, pueden actuar 
como refugios críticos, aunque vulnerables a cambios ambientales. Las estrategias de 
conservación destinadas a prevenir extinciones locales y mantener la diversidad vegetal 
en desiertos deben abordar la distribución espacial de los aportes hídricos, así como la 
variabilidad temporal de eventos climáticos. Finalmente, los esfuerzos de restauración 
que promuevan o mantengan la cobertura vegetal pueden estabilizar la captura de niebla 
y el ciclo de nutrientes, fortaleciendo así la resiliencia de estos ecosistemas desérticos 
únicos ante escenarios climáticos futuros. 
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CAPÍTULO III 

COLONIZACIÓN DEL DESIERTO HIPERÁRIDO Y PAPEL DE LA DINÁMICA 
EVOLUTIVA DEL NICHO HIDROLÓGICO EN LAS TASAS DE DIVERSIFICACIÓN 

DE ERIOSYCE 
 
 
 
 
 
3.1 Introducción  

Comprender cómo los linajes vegetales colonizan y se diversifican en ambientes 
hiperáridos es fundamental para explicar el origen de la biodiversidad en desiertos, 
donde la disponibilidad de agua actúa como uno de los filtros ecológicos más restrictivos. 
En estos sistemas, la persistencia de las especies depende no solo de la tolerancia 
general a la sequía, sino también de su capacidad para acceder, almacenar y utilizar 
fuentes hídricas espacial y temporalmente variables. Por ello, evaluar la evolución del 
nicho hidrológico en un marco filogenético permite vincular la historia biogeográfica de 
los linajes con los mecanismos funcionales que pudieron facilitar la ocupación de 
ambientes extremos. Las fluctuaciones climáticas pueden conducir a vicarianza y 
aislamiento de linajes, generando especiación y diversificación incluso sin una evolución 
significativa del nicho (Wiens, 2004; Anacker & Strauss, 2014). Bajo este mecanismo, la 
topografía, la aridez y la fragmentación ambiental pueden inducir alopatría en ambientes 
áridos, de modo que la conservación de nicho restringe la colonización de nuevos 
hábitats y favorece el aislamiento de linajes incipientes. En este contexto, la colonización 
de ambientes extremos no depende únicamente de la disponibilidad de hábitats nuevos, 
sino también de la capacidad de los linajes para modificar su tolerancia hídrica y su 
desempeño fisiológico a escalas compatibles con los cambios ambientales. 

La evolución del nicho hidrológico en angiospermas puede estar limitada en 
muchos linajes que no logran ampliar su tolerancia a la sequía, lo que restringe la 
colonización de hábitats hiperáridos (Donoghue & Edwards, 2014). Por esta razón, los 
desiertos hiperáridos pueden actuar tanto como filtros ambientales como barreras a la 
diversificación de plantas xerofíticas (Guerrero et al., 2013). A pesar de ello, algunos 
linajes han colonizado y diversificado bajo condiciones hiperáridas (Dillon et al., 2009), 
aunque este proceso puede haber ocurrido con retrasos evolutivos significativos entre el 
establecimiento de la aridez extrema y la expansión efectiva de los linajes hacia estos 
ambientes (Guerrero et al., 2013). Sin embargo, los estudios evolutivos del nicho 
hidrológico suelen aproximarse a partir de variables climáticas generales, especialmente 
precipitación y aridez, sin evaluar directamente el uso efectivo de distintas fuentes de 
agua por parte de las plantas. Esta limitación dificulta comprender si la colonización de 
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ambientes hiperáridos estuvo mediada por cambios reales en las estrategias de 
adquisición de agua, por la conservación de tolerancias preexistentes o por la 
combinación de ambos procesos. 

La familia Cactaceae constituye uno de los linajes más diversos, ecológicamente 
prominentes y evolutivamente intrigantes dentro de las angiospermas del Nuevo Mundo, 
especialmente en ambientes áridos y semiáridos (Nyffeler & Eggli, 2010). Con más de 
1.850 especies descritas (Korotkova et al., 2021), su distribución abarca desde Canadá 
hasta la Patagonia, con centros de diversidad reconocidos en los desiertos de 
Norteamérica, el Altiplano andino y las zonas áridas de Chile y Perú (Merklinger et al., 
2021; Thompson et al., 2024). Esta radiación ha sido favorecida por una combinación de 
condiciones paleoclimáticas, innovaciones morfofisiológicas y complejas interacciones 
bióticas, incluyendo especialización polínica, formas de crecimiento y adaptaciones 
como la fotosíntesis CAM (Hernández-Hernández et al., 2014; Thompson et al., 2024). 

Diversos estudios han resaltado la relevancia de factores tanto abióticos como 
bióticos en la dinámica de diversificación de la familia (Hernández-Hernández et al., 
2014; Silva et al., 2018; Thompson et al., 2024; Thompson & Venditti, 2026). Mientras 
que el aumento de la aridez durante el Mioceno ha sido tradicionalmente interpretado 
como el principal impulsor de la expansión de Cactaceae en ecosistemas secos 
(Hernández-Hernández et al., 2014), evidencias recientes sugieren que las tasas más 
altas de especiación se presentan en condiciones climáticas intermedias, y que variables 
como el rango geográfico, la forma de crecimiento y la amplitud térmica diaria son 
predictoras clave de los patrones macroevolutivos observados (Hernández-Hernández & 
Wiens, 2020; Thompson et al., 2024). Este panorama sugiere que los mecanismos de 
diversificación en Cactaceae trascienden la simple respuesta a la aridificación e 
incorporan procesos ecológicos y evolutivos más complejos. 

En este marco, el nicho hidrológico constituye una dimensión clave para 
comprender la colonización y persistencia de linajes suculentos en ambientes áridos, en 
la medida en que integra tanto la disponibilidad hídrica como las estrategias de 
adquisición y uso del agua (Silvertown et al., 2015). En plantas de ambientes secos, se 
han documentado múltiples mecanismos asociados a la tolerancia a la sequía, 
incluyendo sistemas radicales profundos o extensos que permiten acceder a fuentes 
hídricas contrastantes, tejidos suculentos especializados en almacenamiento de agua, y 
adaptaciones fisiológicas como el metabolismo CAM, que incrementa la eficiencia en el 
uso del agua al desacoplar la captura de carbono de la transpiración (Nobel, 1988; Lüttge, 
2004). Asimismo, diversas especies son capaces de utilizar distintas fuentes hídricas a 
lo largo de gradientes áridos como niebla, rocío, precipitaciones episódicas, nieve o 
aguas subterráneas, lo que sugiere una notable plasticidad funcional en la adquisición 
de agua (Mooney et al., 1980; Dawson & Ehleringer, 1991). El análisis de estas 
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dimensiones requiere un enfoque filogenético comparado, dado que las especies no 
representan unidades evolutivamente independientes, sino linajes relacionados por una 
historia común (Felsenstein, 1985; Harvey & Pagel, 1991). Por tanto, las similitudes en 
rasgos hidrológicos pueden reflejar respuestas adaptativas convergentes frente a 
condiciones ambientales semejantes, como conservación filogenética derivada de 
ancestros compartidos. Además, la integración de rasgos isotópicos, morfológicos y 
ambientales sobre una filogenia calibrada permite evaluar no solo el modo y tempo de 
evolución del nicho hidrológico, sino también si dicha diferenciación se asocia con 
cambios en las tasas de diversificación de los linajes (Maddison et al., 2007; FitzJohn, 
2010; Rabosky et al., 2014; Rabosky & Goldberg, 2015). 

Sin embargo, los procesos subyacentes que vinculan estas estrategias con la 
dinámica evolutiva del nicho hidrológico siguen siendo en gran medida poco 
comprendidos. En particular, aún es limitado el conocimiento sobre cómo la variación en 
el uso efectivo de fuentes hídricas, la eficiencia fisiológica y la capacidad de 
almacenamiento de agua han contribuido a la colonización de ambientes hiperáridos y a 
la persistencia de los linajes en condiciones de estrés hídrico extremo. Esta brecha 
resulta relevante, dado que estas dinámicas están asociadas a altos niveles de 
mortalidad vegetal frente a cambios en la disponibilidad de agua y pueden influir en 
procesos de extinción local y global (Schulz et al., 2011). 

El Desierto de Atacama constituye uno de los sistemas más extremos del planeta, 
donde la hiperaridez, la heterogeneidad espacial y la interacción entre topografía, 
dinámica oceánica y factores edáficos configuran un mosaico de condiciones ecológicas 
que puede promover tanto aislamiento como conectividad episódica entre poblaciones 
(Rundel et al., 1991; Houston & Hartley, 2003; Garreaud et al., 2010). En particular, la 
influencia de la corriente de Humboldt y la formación de nieblas costeras o camanchaca 
generan gradientes ambientales abruptos entre la costa y el interior, favoreciendo 
microhábitats contrastantes y diferencias marcadas en la disponibilidad hídrica. En este 
contexto, el Desierto de Atacama y Chile central no constituyen sistemas independientes, 
sino componentes de un gradiente ambiental continuo, recurrentemente modulado por 
fluctuaciones climáticas cuaternarias. Durante el Pleistoceno, estos ciclos climáticos 
habrían inducido expansiones y contracciones de rango que promovieron estructuración 
genética, aislamiento poblacional y eventos de especiación alopátrica (Guerrero et al., 
2011; Meriño et al., 2024). Estos procesos pudieron verse intensificados por la topografía 
compleja, la persistencia de zonas costeras alimentadas por niebla y la interacción con 
factores edáficos y oceanográficos que modulan la humedad disponible (Rundel et al., 
1991; Gonzales et al., 2023; García-Beltrán et al., 2025). En el Atacama, la alternancia 
pleistocénica de fases secas y húmedas afectó la vegetación y fragmentó las 
distribuciones de especies vegetales (Díaz et al., 2019; Meriño et al., 2024). Sin embargo, 
aún se desconoce si la velocidad de estos cambios ambientales superó la capacidad de 
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evolución del nicho en los linajes vegetales, favoreciendo procesos de alopatría 
asociados al conservadurismo de nicho. 

En paralelo, se ha propuesto que la colonización y diversificación de varios linajes 
de angiospermas en el Desierto de Atacama hiperárido ocurrió al menos desde hace ~5 
millones de años, cuando las condiciones de hiperaridez ya se habían establecido, como 
se ha sugerido para Heliotropium sect. Cochranea (Luebert & Wen, 2008), Nolana y 
Malesherbia (Guerrero et al., 2013), y Oxalis (Heibl & Renner, 2012). Sin embargo, esta 
colonización no debe entenderse como un proceso aislado del resto del gradiente árido-
semiárido de Chile, sino como parte de una dinámica espacial más amplia que conecta 
el Atacama con Chile central y con los Andes orientales. En este contexto, regiones 
adyacentes menos áridas, como Chile mediterráneo costero y los Andes de Argentina, 
pudieron haber funcionado como fuentes, corredores o zonas de persistencia para linajes 
xerofíticos durante fases climáticas más favorables, mientras que el Atacama hiperárido 
habría actuado como filtro ambiental extremo, permitiendo la persistencia solo de linajes 
capaces de tolerar o explotar fuentes hídricas altamente restringidas, como la niebla 
costera. Así, los “desfases temporales evolutivos” entre el establecimiento de 
condiciones hiperáridas y la colonización/diversificación efectiva (Guerrero et al., 2013) 
ofrecen un marco conceptual para evaluar si la ocupación del desierto hiperárido costero 
refleja colonizaciones tardías desde regiones adyacentes menos áridas, oportunidades 
climáticas transitorias, persistencia en refugios costeros o combinaciones de estos 
procesos. 

Desde esta perspectiva, Eriosyce, distribuido en Chile, Perú y Argentina 
(Kattermann, 1994; Guerrero et al., 2019), constituye un modelo particularmente 
adecuado para estudiar la colonización y diversificación de plantas xerofíticas en 
ambientes hiperáridos. En Sudamérica, los ambientes xerofíticos han actuado como 
escenarios de diversificación reciente en varios clados de cactáceas, incluyendo 
Eulychnia y Eriosyce en el Desierto de Atacama, y Cereus en biomas como el Cerrado y 
el Chaco (Merklinger et al., 2021; Amaral et al., 2021; Meriño et al., 2024). Evaluar las 
áreas ancestrales de Eriosyce permite determinar si la expansión hacia el núcleo 
hiperárido del Atacama fue reciente, si ocurrió desde regiones adyacentes menos áridas 
y si coincidió con eventos de especiación. Además, permite cuantificar eventos de 
dispersión, vicarianza y especiación dentro de áreas, aportando evidencia sobre los 
mecanismos que estructuraron la expansión espacial y la diversificación del género. 

La relevancia de Eriosyce como modelo no radica únicamente en su posición 
filogenética dentro de Notocacteae, sino principalmente en su patrón de riqueza, 
distribución y diferenciación ecológica a lo largo del gradiente árido-hiperárido del sur de 
Sudamérica. Las filogenias calibradas de Cactaceae han mostrado que las principales 
radiaciones del grupo ocurrieron tras la evolución de rasgos asociados a la tolerancia a 
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la sequía, como la suculencia y el metabolismo CAM, los cuales habrían actuado como 
preadaptaciones que facilitaron la expansión hacia ambientes áridos durante el Mioceno 
tardío y el Plioceno (Arakaki et al., 2011; Hernández-Hernández et al., 2014). En este 
contexto, Eriosyce destaca como un sistema particularmente informativo, al combinar 
una diversificación relativamente reciente con una marcada ocupación de hábitats 
contrastantes, desde ambientes costeros hiperáridos dependientes de niebla hasta 
zonas andinas y mediterráneas con regímenes hídricos diferenciados. Tales linajes 
incluyen principalmente especies globosas que divergieron hace unos 12 millones de 
años (Hernández-Hernández et al., 2011, 2014). Se infiere que el origen de la tribu 
proviene del centro-este de los Andes del sur de Sudamérica (18-22°S), donde algunos 
géneros divergieron tempranamente, como Yavia y Neowerdermannia (Hernández-
Hernández et al., 2014). En los Andes occidentales, la mayor diversidad de Notocacteae 
se encuentra desplazada hacia el sur (22-34°S) (Guerrero et al. 2011b), ya que el 
Desierto de Atacama hiperárido restringe severamente la colonización de los principales 
grupos de plantas y animales (Guerrero et al., 2013). 

En este marco, la distribución de Eriosyce dentro de este gradiente sugiere que su 
diversificación no solo estuvo condicionada por restricciones macroclimáticas impuestas 
por la hiperaridez del Atacama, sino también por la capacidad de los linajes para explotar 
distintos nichos hidrológicos a escalas más finas. La concentración de especies en el 
norte y centro de Chile, junto con su presencia en ambientes costeros, valles interiores y 
zonas andinas, indica que la diferenciación ecológica dentro del género pudo haber 
estado mediada por variación en la disponibilidad y uso del agua, más que por la aridez 
per se. De este modo, Eriosyce ofrece una oportunidad para evaluar cómo los patrones 
macroevolutivos inferidos para Cactaceae basados en aridificación, pre adaptaciones 
xerofíticas y expansión de ambientes secos se manifiestan a escala regional en un 
sistema donde la disponibilidad efectiva de agua, modulada por niebla, topografía y 
sustrato, puede haber desempeñado un papel clave en la colonización y diversificación. 

Dado que las condiciones de hiperaridez actuales del Desierto de Atacama se 
establecieron de forma persistente durante el Mioceno tardío-Plioceno, y que varios 
linajes de plantas muestran señales de colonización posterior a este evento, la ocupación 
del núcleo hiperárido costero por Eriosyce debió ocurrir posterior al establecimiento de 
las condiciones de hiperaridez. Esta expectativa se sustenta en la existencia de desfases 
temporales evolutivos entre la instauración de condiciones ambientales extremas y la 
colonización efectiva por los linajes, lo que sugiere que la expansión hacia ambientes 
hiperáridos no fue inmediata, sino dependiente de tolerancias fisiológicas, estrategias 
hidrológicas diferenciadas y oportunidades climáticas transitorias. 

Bajo este marco, se hipotetiza que la diversificación de Eriosyce en el núcleo 
hiperárido costero del Desierto de Atacama resultó de una colonización posterior a la 
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consolidación de condiciones hiperáridas actuales y que dicha colonización ocurrió 
desde regiones menos áridas del centro-este de los Andes chilenos y argentinos. 
Además, este proceso habría ocurrido durante episodios climáticos que favorecieron la 
conectividad espacial y la dispersión hacia ambientes progresivamente más secos y 
habría estado asociada a cambios en el nicho hidrológico, expresados en diferencias en 
las fuentes de agua utilizadas y en las estrategias de adquisición y uso del recurso 
hídrico.  

El presente estudio evalúa si la colonización del desierto hiperárido por Eriosyce 
estuvo asociada a cambios en la dinámica evolutiva del nicho hidrológico y si dichos 
cambios se relacionaron con la diversificación del género. Para ello, se estimaron los 
patrones de biogeografía regional, las áreas ancestrales y su cronología, con el fin de 
determinar cuándo ocurrió la expansión hacia ambientes áridos e hiperáridos y desde 
qué regiones se produjo. Esta reconstrucción espacial y temporal se integró con las tasas 
evolutivas de rasgos hidrológicos y con las tasas de diversificación neta, lo que permitió 
evaluar si la ocupación de hábitats extremos coincidió con cambios en las estrategias de 
adquisición y uso del agua, y si estas transformaciones se asociaron con diferencias en 
la diversificación de los linajes. 

3.2 Materiales y Métodos 

3.2.1 Muestreo de especies y extracción de DNA 

Se recolectó tejido fresco de plantas, exclusivamente de raíces. El material fue 
preservado en buffer CTAB-NaCl (2%:22%) o en sílica gel para su transporte al 
laboratorio, y posteriormente almacenado a -80 °C hasta su procesamiento. Se utilizaron 
un total de 91 muestras de Eriosyce, representadas por 455 secuencias (91 muestras × 
5 marcadores). Estas fueron complementadas con secuencias previamente publicadas 
(Guerrero et al., 2019b; Villalobos-Barrantes et al., 2022; Walter et al., 2024). 

Para la extracción de ADN se emplearon entre 40 y 50 mg de tejido radicular, 
previamente pulverizado hasta obtener un polvo fino mediante un homogeneizador 
automático. El ADN total fue extraído utilizando el kit DNeasy Plant Kit (Qiagen, Valencia, 
California, USA), siguiendo las instrucciones del fabricante. Para los análisis 
filogenéticos, se amplificaron tres marcadores cloroplastidiales no codificantes (rpl32-
trnL, trnH-psbA, trnL-trnF), un gen plastidial (ycf1) y un gen nuclear (PHYC), de acuerdo 
con el protocolo descrito en Guerrero et al. (2019b). Los productos de PCR fueron 
verificados mediante electroforesis en geles de agarosa al 1% y posteriormente enviados 
a Macrogen (Seúl, Corea) para su secuenciación en ambas direcciones. 
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3.2.2 Reconstrucción filogenética y estimación de tiempos de divergencia 

Para la reconstrucción filogenética se ensambló una matriz de 91 muestras, concatenada 
a partir de los cinco marcadores amplificados anteriormente, la cual fue editada utilizando 
el programa Geneious Prime® 2026.0.2 (Biomatters Ltd.). Las secuencias de cada 
marcador fueron alineadas automáticamente mediante Muscle y posteriormente 
verificadas manualmente. El grupo externo estuvo compuesto por 17 especies, en su 
mayoría pertenecientes al núcleo de Notocacteae que incluyen los géneros Yavia, 
Rimacactus, Parodia, Neowerdermannia y Frailea y otros como Leucostele, 
Haageocereus, Eulychnia y Copiapoa. Cada marcador fue alineado de manera 
independiente y luego concatenado. Las mejores particiones y modelos moleculares 
fueron evaluados utilizando PartitionFinder v.2.1.1, según lo descrito en Guerrero et al. 
(2019b). 

Las inferencias bayesianas de la matriz concatenada se realizaron utilizando 
MrBayes v3.2.7 (Ronquist et al., 2012), empleando heterogeneidad de tasas, frecuencias 
de bases y tasas de sustitución no vinculadas entre particiones. El análisis bayesiano se 
ejecutó durante 50 millones de generaciones, con cuatro corridas independientes y 
cuatro cadenas cada una, muestreando cada 1000 generaciones. Los mejores modelos 
fueron GTR+G para rpl32-trnL y trnH-psbA, y GTR+G+I para el resto de los marcadores. 
La convergencia fue monitoreada mediante la desviación estándar de las frecuencias de 
partición, considerándose como evidencia robusta de convergencia cuando este valor se 
estabilizó por debajo de 0,01. Los valores de verosimilitud asociados, el tamaño efectivo 
de muestra (ESS) y los valores de burn-in de las distintas corridas fueron verificados 
utilizando el programa Tracer v1.7.1 (Rambaut et al., 2018). Los árboles fueron 
visualizados mediante el software FigTree v1.4.4 (Rambaut, 2016). 

Las fechas de divergencia fueron estimadas utilizando BEAST v2.7.7 (Bouckaert et 
al., 2019), donde se evaluaron los cuatro modelos de reloj molecular disponibles sobre 
la matriz concatenada de 91 muestras. Como información a priori, se utilizaron edades 
nodales reportadas en la filogenia de Cactaceae de Hernandez-Hernandez et al. (2014), 
considerando los intervalos de densidad posterior más alta (HPD) al 95%. Los tres nodos 
calibrados empleados en el análisis fueron: (i) el nodo raíz, correspondiente a 17.15 Ma, 
con una distribución normal entre 12.67 y 24.46 Ma; (ii) un segundo nodo, 
correspondiente a 12.44 Ma, con una distribución normal entre 8.59 y 17.95 Ma; y (iii) un 
tercer nodo (Notocacteae sensu stricto), correspondiente a 8.78 Ma, con una distribución 
normal entre 5.54 y 13.03 Ma.  

Finalmente, a partir de la distribución posterior de árboles se obtuvo el árbol de 
máxima credibilidad de clado (MCC) mediante TreeAnnotator en BEAST v2.7.7, el cual 
resume simultáneamente la topología inferida, las edades medias nodales y los 
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intervalos de densidad posterior máxima (HPD) del 95%. El árbol MCC resultante se 
visualizó y editó en FigTree v1.4.4 (Rambaut, 2018).  

3.2.3 Estimación del área ancestral 

Para la reconstrucción biogeográfica de las áreas ancestrales de Eriosyce, se utilizaron 
las ocurrencias obtenidas durante las campañas de muestreo entre los años 2021-2023. 
Además, se consultó el tratamiento taxonómico del género propuesto por Kattermann 
(1994). Se utilizó la filogenia calibrada obtenida anteriormente para la reconstrucción de 
la biogeografía histórica de Eriosyce la cual fue podada y se incluyeron solamente dos 
grupos externos Yavia cryptocarpa y Rimacactus laui.  

La delimitación de las áreas biogeográficas fue ajustada al rango de distribución de 
Eriosyce en Chile, Perú y Argentina, siguiendo el esquema empleado por Guerrero et al. 
(2013). Esta delimitación se sustenta en que las unidades biogeográficas deben 
representar áreas con historia evolutiva, composición biótica, endemismo, clima, 
fisiografía y suelos diferenciados, más que simples divisiones espaciales o políticas 
(Morrone, 2014; Escalante et al., 2025). Se reconocieron seis áreas: (A) Desierto de 
Sechura (4°S-18°S; <1500 m), (B) Desierto de Atacama costero (planicies litorales, 
cordillera de la Costa y valles intermedios; 18°S-29°S; <1500 m), (C) Desierto de 
Atacama andino (cordones transversales y cordillera de los Andes; 18°S-30°S; >1500 
m), (D) Chile mediterráneo costero (planicies litorales y cordillera de la Costa; >30°S; 
<1500 m), (E) Chile mediterráneo andino (cordones transversales y cordillera de los 
Andes; >30°S; >1500 m) y (F) Andes argentinos (cordillera de los Andes argentinos; 
24°S-36°S) (Fig. 3.1). La separación entre áreas costeras y altoandinas se justificó por 
el fuerte gradiente altitudinal y fisiográfico que caracteriza a la Zona de Transición 
Sudamericana, la cual se extiende desde el nivel del mar hasta más de 4500 m en los 
Andes y comprende provincias biogeográficas diferenciadas, como el Desierto Costero 
Peruano, Atacama, Puna y Monte (Lizardo & Ruggiero, 2026). En consecuencia, el 
umbral altitudinal de 1500 m permitió distinguir sectores de planicies litorales, cordillera 
de la Costa y valles intermedios respecto de sectores altoandinos y cordilleranos. 
Asimismo, la división latitudinal alrededor de los 30°S permitió separar el dominio árido-
hiperárido del Atacama del dominio mediterráneo de Chile central, de acuerdo con los 
ombrotipos propuestos por Luebert & Pliscoff (2017) y con la existencia de provincias y 
dominios biogeográficos diferenciados en regionalizaciones sudamericanas previas 
(Morrone, 2014; Lizardo & Ruggiero, 2026). 

Se aplicó la prueba de razón de verosimilitud a seis modelos realizados: DEC (Ree 
& Smith, 2008, Massana et al., 2015), DEC+J (Matzke, 2014), DIVALIKE (Matzke, 2014; 
Ronquist, 1997), DIVALIKE+J, BAYAREALIKE (Matzke, 2014; Landis et al., 2013) y 
BAYAREALIKE+J (Matzke, 2014). El mejor modelo se seleccionó en base al criterio de 
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información de Akaike (AICc) (Burnham & Anderson, 2004). Se realizó una 
reconstrucción no estratificada del rango ancestral, con un máximo de tres áreas por 
nodo para la reconstrucción basada en las regiones seleccionadas anteriormente. Dado 
que la mayoría de los taxones ocupan áreas únicas, se incluyó el uso del parámetro J 
(Matzke, 2022). El parámetro J permite modelar eventos de "permeabilidad" entre áreas 
geográficas, donde se asume que hay cierta "flexibilidad" en la conexión entre áreas 
adyacentes que de otro modo no estarían conectadas por dispersión directa. Este 
parámetro puede ser útil cuando se observan eventos de dispersión no tan estrictos o 
directos entre las áreas; sin embargo, en este caso, se considera apropiado debido a 
que los taxones ocupan áreas únicas, lo que justifica el uso de J para modelar 
transiciones entre estas áreas. 

 
Figura 3.1. Delimitación de las áreas utilizadas para la reconstrucción biogeográfica de 
Eriosyce y poblaciones muestreadas en nuestro estudio. (A) Desierto de Sechura, (B) 
Desierto de Atacama costero (planicies litorales, cordillera de la Costa y valles 
intermedios), (C) Desierto de Atacama andino (cordones transversales y Cordillera de 
los Andes), (D) Chile mediterráneo costero (planicies litorales y cordillera de la Costa), 
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(E) Chile mediterráneo andino (cordones transversales y cordillera de los Andes) y (F) 
Andes argentinos. Las áreas fueron definidas según Guerrero et al. (2013) y ajustadas 
según criterios latitudinales, altitudinales y fisiográficos, en concordancia con 
regionalizaciones biogeográficas que reconocen unidades con historia evolutiva, 
endemismo y condiciones ambientales diferenciadas (Morrone, 2014; Escalante et al., 
2025; Lizardo & Ruggiero, 2026). 

3.2.4 Estimación del número y tipo de los eventos biogeográficos 
Para la evaluación del número y tipo de eventos biogeográficos se utilizó el mapeo 
estocástico biogeográfico implementado en BioGeoBEARS (BSM; Matzke, 2015; Dupin 
et al., 2016). Este método ayuda a construir modelos de evolución de rasgos y a estimar 
cambios históricos a lo largo de las ramas (Nielsen, 2002; Huelsenbeck et al., 2003), 
incluyendo eventos anagenéticos y cladogenéticos (Dupin et al., 2016). El BSM se realizó 
a partir del mejor modelo obtenido anteriormente y se estimaron las medias y las 
desviaciones estándar de los recuentos para 50 árboles. 

3.2.5 Dinámica evolutiva del nicho hidrológico en las tasas de diversificación de 
Eriosyce 

3.2.5.1 Caracterización isotópica, morfológica y ambiental del nicho hidrológico 

Para la caracterización del nicho hidrológico se utilizó una matriz de datos compuesta 
por las siguientes variables: δ¹⁸O, δ²H, Exceso de deuterio, ancho y largo de la raíz (se 
midieron para cada planta mediante la excavación del sistema radicular y el uso de un 
caliper (± 0,1 cm) a 3 cm desde la base del tallo y la longitud de la raíz desde la base del 
tallo hasta la punta de la raíz), relación volumen:superficie de los tallos y variables 
bioclimáticas de precipitación (Precipitación anual (bio12), Precipitación del mes más 
húmedo (bio13), Precipitación del mes más seco (bio14), Estacionalidad de la 
precipitación (bio15), Precipitación del trimestre más húmedo (bio16), Precipitación del 
trimestre más seco (bio17), Precipitación del trimestre más cálido (bio18) y Precipitación 
del trimestre más frío (bio19)) de la base de datos Chelsa a una resolución de 30 
segundos de arco (versión 2.1, 2022) (Brun et al., 2022). 

La relación volumen:superficie (V:S) del tallo se estimó a partir de un modelo 
geométrico cilíndrico que integra explícitamente la altura de los individuos, con el fin de 
representar la capacidad de almacenamiento hídrico relativa a la superficie 
fotosintéticamente activa a escala de tallo completo. Este enfoque se inspira en la 
formulación geométrica utilizada por Hultine et al. (2016), derivada de Mauseth (2000), 
pero en lugar de definir V:S por unidad de longitud (a partir de área y perímetro de la 
sección transversal), se considera el volumen y la superficie totales del cilindro, lo que 
permite incorporar el efecto de la altura en la caracterización del nicho hidrológico. 



 

79 
 

Para cada especie se obtuvo el diámetro promedio del tallo (𝐷, en metros) y la altura 
promedio del tallo expuesto sobre el suelo (𝐻, en metros). Ambas variables se midieron 
en individuos adultos, siendo el diámetro registrado a la altura del ápice del tallo y la 
altura con una desde la superficie del suelo hasta el ápice. A partir del diámetro se definió 
el radio del tallo como 𝑟 = 𝐷/2. Suponiendo que el tallo se aproxima a un cilindro de radio 
𝑟	y altura 𝐻, el volumen total del tallo (𝑉) se calculó como: 

𝑉 = 𝜋𝑟!𝐻 

La superficie lateral del cilindro (𝑆lat) y la superficie de las dos bases (𝑆bases) se 
expresaron como: 

𝑆lat = 2𝜋𝑟𝐻, 𝑆bases = 2𝜋𝑟! 

y, en consecuencia, la superficie total del tallo (𝑆tot) se obtuvo como: 

𝑆tot = 𝑆lat + 𝑆bases = 2𝜋𝑟𝐻 + 2𝜋𝑟! 

La relación volumen-superficie del tallo completo se definió como el cociente entre 
el volumen y la superficie totales: 

V:Stot =
𝑉
𝑆tot

=
𝜋𝑟!𝐻

2𝜋𝑟𝐻 + 2𝜋𝑟! =
𝑟𝐻

2(𝐻 + 𝑟) 

Sustituyendo 𝑟 = 𝐷/2, la expresión se puede escribir directamente en función del 
diámetro y la altura del tallo: 

V:Stot =
𝐷𝐻

4𝐻 + 2𝐷 

De este modo, para cada especie se calculó V:Stota partir de los valores promedio 
de 𝐷	y 𝐻 en metros, aplicando la expresión anterior. Esta métrica integra 
simultáneamente la geometría radial y la altura del tallo, de manera que representa la 
cantidad de volumen disponible por unidad de superficie externa del tallo a escala de 
individuo completo. Desde una perspectiva funcional, este cociente es relevante porque 
el volumen del tallo determina la capacidad de almacenamiento de agua, carbono y 
nutrientes, mientras que la superficie del tallo se relaciona directamente con la capacidad 
fotosintética total del tallo; por tanto, V:Stotsintetiza el compromiso entre almacenamiento 
y adquisición de recursos en las distintas especies de Eriosyce. 
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3.2.5.2 Heterogeneidad evolutiva del nicho hidrológico en Eriosyce 

Con el objetivo de evaluar si la evolución del nicho hidrológico en Eriosyce ha sido 
homogénea a lo largo de la filogenia o si, por el contrario, presenta cambios discretos de 
régimen evolutivo, se implementó el enfoque multivariado desarrollado en el paquete 
bifrost en R (Berv et al., 2026). Este método permite identificar configuraciones óptimas 
de modelos evolutivos multivariados a lo largo de un árbol filogenético, detectando 
cambios en la estructura de covarianza y en las tasas evolutivas mediante un 
procedimiento iterativo de búsqueda (greedy search) basado en criterios de información. 
Se utilizó como árbol de referencia la filogenia previamente estimada y calibrada 
temporalmente para el género y la matriz de rasgos multivariada que integró las variables 
isotópicas (δ¹⁸O, δ²H y D-excess), morfológicas y ambientales descritas anteriormente. 
Todas las variables fueron estandarizadas (media cero y varianza unitaria) para asegurar 
comparabilidad entre escalas y evitar dominancia de variables con mayor varianza 
absoluta. El modelo base correspondió a un proceso de movimiento browniano 
multivariado (BM), ajustado mediante el método de Ho y Ané (H&L), incorporando error 
de medición cuando correspondía. La búsqueda de configuraciones óptimas se realizó 
mediante la función searchOptimalConfiguration, permitiendo la detección de cambios 
de régimen (shifts) en nodos internos del árbol. Se utilizó el criterio de información 
generalizado (GIC) para comparar modelos, con un umbral de aceptación de cambios 
(shift_acceptance_threshold) de 20 unidades, lo que corresponde a un enfoque 
conservador en la detección de nuevos regímenes. Adicionalmente, se estableció un 
número mínimo de descendientes por nodo (min_descendant_tips = 5) para evitar la 
identificación de shifts espurios en clados con bajo tamaño muestral. La robustez de los 
resultados se evaluó mediante análisis de sensibilidad, variando sistemáticamente los 
parámetros min_descendant_tips (4-6) y shift_acceptance_threshold (10-20), y 
registrando la frecuencia de aparición de los nodos shift en cada combinación. Lo 
anterior, permitió reducir la complejidad de la matriz inicial y seleccionar variables que 
representan dimensiones complementarias del nicho hidrológico: una señal isotópica del 
agua utilizada, un rasgo funcional de captación y una variable ambiental asociada al 
período de mayor estrés hídrico 

3.2.5.3 Modo y tempo de la evolución del nicho hidrológico en Eriosyce 

Para evaluar la dinámica evolutiva de los rasgos continuos asociados al nicho 
ecohidrológico, se estimó inicialmente la señal filogenética de cada variable mediante el 
parámetro λ de Pagel, implementado con la función phylosig del paquete phytools. La 
significancia de λ fue evaluada mediante una prueba de razón de verosimilitudes frente 
a un modelo nulo con λ = 0, con el objetivo de determinar si la variación interespecífica 
de cada rasgo se encontraba estructurada por la historia filogenética compartida. 
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Posteriormente, se compararon tres modelos alternativos de evolución de 
caracteres continuos: Brownian Motion (BM), que asume una acumulación aleatoria de 
cambios con tasa constante; Early Burst (EB), que representa una dinámica de cambio 
rápido temprano seguida de desaceleración; y Ornstein-Uhlenbeck (OU), que incorpora 
atracción hacia un óptimo evolutivo. Los modelos fueron ajustados con la función 
fitContinuous del paquete geiger, y la selección del modelo de mejor ajuste se basó en 
los valores de AIC y pesos de Akaike. Este análisis permitió evaluar el modo general de 
evolución de cada rasgo, distinguiendo entre patrones compatibles con cambio gradual, 
desaceleración temprana o evolución restringida hacia estados óptimos. 

Una vez identificado el modelo de mejor ajuste, la distribución filogenética de cada 
rasgo fue explorada mediante reconstrucciones ancestrales y mapas continuos sobre la 
filogenia. Para las reconstrucciones bajo un marco browniano se utilizó la función fastAnc 
de phytools, obteniendo estimaciones de estados ancestrales, varianzas e intervalos de 
confianza del 95%. De manera complementaria, cuando el modelo de mejor ajuste fue 
OU, se evaluaron los estados ancestrales mediante reconstrucción por máxima 
verosimilitud, considerando la parametrización del modelo seleccionado. La variación de 
los rasgos a lo largo del árbol fue visualizada mediante mapas continuos de color 
generados con contMap en phytools, los cuales permitieron representar gráficamente los 
gradientes de cambio entre linajes y facilitar la interpretación del patrón filogenético de 
cada variable. 

Para evaluar el tempo evolutivo del nicho hidrológico y su relación con la 
diversificación, se utilizó BAMM v.2.5.0 (Rabosky et al., 2014), que permite estimar 
heterogeneidad de tasas a lo largo de la filogenia mediante modelos de cambios de 
régimen en procesos de evolución de rasgos y diversificación. Los análisis fueron 
implementados en dos modalidades complementarias: primero, bajo el modo de 
evolución de rasgos continuos (type = "trait"), para estimar las tasas evolutivas de las 
variables ecohidrológicas seleccionadas; y segundo, bajo el modo de diversificación 
(type = "diversification"), para estimar tasas de especiación, extinción y diversificación 
neta a lo largo del árbol. 

En el análisis de rasgos continuos, BAMM se ejecutó de manera independiente para 
cada variable representativa del nicho hidrológico, incluyendo D-excess, Largo raíz y 
bio17. Los archivos de control fueron generados a partir de los priors apropiados para 
análisis de rasgos, definidos mediante setBAMMpriors, y las cadenas MCMC fueron 
ejecutadas durante 50 millones de generaciones. Se descartó el 25% inicial como burn-
in y la convergencia fue evaluada mediante Tracer v1.7.1 y el paquete coda en R, 
considerando el tamaño efectivo de muestra y la estabilidad de la verosimilitud a lo largo 
de la cadena. Las tasas evolutivas por rama y por especie fueron extraídas y visualizadas 
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mediante BAMMtools, permitiendo evaluar si la velocidad de evolución de cada rasgo fue 
homogénea en el árbol o si presentó aceleraciones localizadas en determinados linajes. 

En el análisis de diversificación, BAMM se ejecutó bajo la modalidad type = 
"diversification". Los valores previos del análisis fueron definidos mediante 
setBAMMpriors, y posteriormente se generó el archivo de control divcontrol.txt con los 
parámetros requeridos para ejecutar 50 millones de generaciones de MCMC. Se 
descartó el 25% inicial como burn-in, y la convergencia fue evaluada mediante Tracer 
v1.7.1 (Rambaut et al., 2018) y el paquete coda en R (Plummer et al., 2006), 
considerando el tamaño efectivo de muestra, la estabilidad de la verosimilitud y el número 
de cambios de tasa muestreados durante la cadena. Las tasas de especiación (λ), 
extinción (μ) y diversificación neta (λ - μ) por especie fueron extraídas mediante 
getTipRates en BAMMtools. La variación filogenética de las tasas fue visualizada 
mediante plot.bammdata, mientras que los cambios en la diversificación a través del 
tiempo fueron evaluados con plotRateThroughTime. 

Las relaciones entre los valores observados de las variables ecohidrológicas 
seleccionadas (D-excess, largo de la raíz y bio17), sus tasas de evolución y la tasa neta 
de diversificación por especie (λ - μ) fueron evaluadas mediante PGLS y STRAPP, 
siguiendo el enfoque de Thompson & Venditti (2026). Esta doble aproximación permitió 
contrastar si la diversificación se relaciona con el estado actual de los rasgos o con la 
velocidad a la que estos evolucionan, dos componentes que pueden reflejar procesos 
macroevolutivos distintos. Los modelos PGLS fueron utilizados para evaluar dichas 
relaciones considerando la no independencia filogenética entre especies, mientras que 
STRAPP permitió evaluar las correlaciones incorporando la incertidumbre posterior 
asociada a las tasas de diversificación estimadas con BAMM. De este modo, Los 
modelos PGLS fueron utilizados como análisis exploratorios para evaluar patrones de 
covariación entre variables ecohidrológicas, tasas evolutivas y diversificación neta, 
mientras que STRAPP se consideró la prueba principal para evaluar asociaciones rasgo-
diversificación incorporando la incertidumbre posterior de las tasas estimadas por BAMM. 

3.3 Resultados 

3.3.1 Reconstrucción filogenética y calibración temporal 

La matriz concatenada utilizada para la reconstrucción filogenética incluyó cinco 
marcadores y comprendió 4841 pb de secuencias alineadas para 91 individuos. De este 
total, 2339 sitios fueron variables en la matriz completa y 1011 en el grupo interno (Tabla 
3.1). Entre los loci analizados, el espaciador plastidial no codificante rpl32-trnL aportó 
1354 pb y concentró el 30% de los sitios variables, mientras que trnL-trnF contribuyó con 
1084 pb (15%) y trnH-psbA fue el marcador de menor longitud, con 439 pb (4% de los 
sitios variables). Por su parte, el gen plastidial ycf1 aportó 930 pb (20% de los sitios 
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variables), y el gen nuclear PHYC contribuyó con 1034 pb, el cual constituyó el locus con 
la mayor proporción de variación en el conjunto analizado (31% de los sitios variables). 
En conjunto, la matriz concatenada integró información filogenética procedente tanto de 
regiones plastidiales codificantes y no codificantes como de un marcador nuclear, con 
una contribución particularmente relevante de PHYC, rpl32-trnL y ycf1 (Tabla 3.1). 

Los análisis bayesianos de la matriz concatenada recuperaron a Eriosyce como un 
clado monofilético dentro de Notocacteae, con alto soporte posterior en los nodos 
principales. La edad corona estimada para Notocacteae fue de 8,56 Ma [HPD 95%: 6,72-
10,09 Ma], mientras que la edad corona de Eriosyce fue estimada en 7,84 Ma [HPD 95%: 
6,09-9,49 Ma], lo que sitúa la diversificación inicial del género durante el Mioceno tardío. 
Dentro de Eriosyce se reconocieron siete clados principales, con edades corona 
distribuidas entre el Mioceno tardío, el Plioceno y el Pleistoceno (Fig. 3.2; Tabla 3.2).  

Tabla 3.1. Resumen de los marcadores incluidos en la matriz concatenada utilizada para 
la reconstrucción filogenética, indicando longitud total alineada, número de caracteres 
variables en el grupo interno y en la matriz completa, caracteres parsimoniosamente 
informativos y porcentaje de cobertura para el grupo interno y externo. 

Locus 
Longitud 

total 
CV en el 

grupo interno CV totales 
Caracteres 

parsimoniosos 
informativos 

Cobertura 
grupo interno 

(%) 

Cobertura 
grupo externo 

(%) 
rpl32-trnL 1354 271 1207 347 16 83 
trnL-trnF 1084 226 363 206 16 83 

trnH-psbA 439 34 74 33 16 84 
ycf1 930 227 399 296 15 75 

PHYC 1034 253 296 98 15 15 
Matriz 

Concatenada 
4841 1011 2339 980   

El Clado I, correspondiente a Eriosyce sect. Eriosyce, fue recuperado con soporte 
máximo (PP = 1,0) e incluyó a E. umadeave, E. aurata var. spinibarbis, E. aurata var. 
aurata, E. rodentiophila, E. islayensis subsp. islayensis y E. islayensis subsp. omasensis. 
Este clado presentó la edad corona más antigua dentro del género, estimada en 5,83 Ma 
[HPD 95%: 3,66-8,33 Ma]. Otros linajes con edades corona pliocénicas incluyeron los 
dos subclados principales de Eriosyce sect. Horridocactus, con edades estimadas de 
4,66 Ma [HPD 95%: 3,15-6,15 Ma] para el subclado A y 4,30 Ma [HPD 95%: 2,76-5,81 
Ma] para el subclado B. El Clado VII presentó una edad corona ligeramente menor, 
estimada en 4,15 Ma [HPD 95%: 2,51-5,58 Ma], y fue recuperado como el linaje más 
diverso del género, con alto soporte posterior (PP = 0,96). 

Dentro de los clados restantes Eriosyce sect. Pyrrhocactus fue recuperada como 
Clado III, con soporte máximo (PP = 1,0), e incluyó a E. andreaeana, E. strausiana, E. 
villicumensis y E. bulbocalyx. Su edad corona fue estimada en 3,74 Ma [HPD 95%: 1,43-
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6,23 Ma]. Eriosyce sect. Campanulatae fue recuperada como Clado II, también con 
soporte máximo (PP = 1,0), e incluyó a E. marksiana var. marksiana y E. marksiana var. 
lissocarpa, con una edad corona de 2,75 Ma [HPD 95%: 0,50-5,59 Ma]. Eriosyce sect. 
Neoporteria correspondió al Clado VI, con soporte máximo (PP = 1,0) y una edad corona 
de 2,61 Ma [HPD 95%: 1,32-4,06 Ma]. Finalmente, el Clado V, correspondiente a 
Eriosyce sect. Diaguita, incluyó a E. riparia, E. fankhauseri y E. tenebrica, y fue 
recuperado con soporte moderado (PP = 0,81). Su edad corona fue estimada en 1,26 
Ma [HPD 95%: 0,14-3,05 Ma], el cual constituyó el clado con la diversificación corona 
más reciente entre los linajes principales reconocidos. 

Tabla 3.2. Edades de la corona e intervalos de densidad posterior máxima (HPD) del 
95% de los clados de Eriosyce y la tribu Notocacteae según el árbol filogenético calibrado 
en el tiempo obtenido mediante inferencia bayesiana en BEAST. 

Clado Edad corona (Ma) HPD 95 % 
Notocacteae 8,56 6,72-10,09 
Eriosyce 7,84 6,09-9,49 
Clado I. Eriosyce sect. Eriosyce 5,83 3,66-8,33 
Clado II. Eriosyce sect. Campanulatae 2,75 0,50-5,59 
Clado III. Eriosyce sect. Pyrrhocactus 3,74 1,43-6,23 
Clado IV. Eriosyce sect. Horridocactus subclado A 4,66 3,15-6,15 
Clado IV. Eriosyce sect. Horridocactus subclado B 4,30 2,76-5,81 
Clado V. Eriosyce sect. Diaguita 1,26 0,14-3,05 
Clado VI. Eriosyce sect. Neoporteria 2,61 1,32-4,06 
Clado VII 4,15 2,51-5,58 
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Figura 3.2. Filogenia calibrada en el tiempo de Eriosyce obtenida a partir del análisis 
bayesiano de la matriz concatenada de cinco marcadores. Los valores indicados sobre 
los nodos corresponden a las edades estimadas de divergencia (en millones de años), 
mientras que la escala de color de las ramas representa las probabilidades posteriores 
de los nodos. La barra de escala inferior indica el tiempo antes del presente. 
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3.3.2 Colonización de zonas áridas e hiperáridas 

Basado en el análisis de BioGeoBEARS el modelo BAYAREALIKE+J (AICc = 302,2; 
AICc_wt = 0,58) fue identificado como el que mejor explica la historia biogeográfica de 
Eriosyce, seguido de DEC + J (AICc = 303; AICc_wt = 0,4) (Tabla 3.3). El ancestro común 
más reciente de Eriosyce presenta un rango ancestral que se asocia principalmente a 
Andes argentinos (F) (nodo 78; p = 0,61). Adicionalmente, Desierto de Atacama costero 
(B) aparece como alternativa con probabilidad moderada (nodo 78; p = 0,20) durante el 
Mioceno tardío, ~7,84 Ma (Fig. 3.3). En conjunto, la distribución de probabilidades 
sugiere que la etapa basal de diversificación estuvo marcada por asociación andino-
oriental (F) y por escenarios alternativos de rango ancestral ampliado que incorporan el 
Desierto de Atacama costero (B). 

Tabla 3.3. Reconstrucción de áreas ancestrales para Eriosyce. Columnas de izquierda 
a derecha: modelo evaluado, logaritmo del valor de verosimilitud (LnL), número de 
parámetros incluidos en el modelo, dispersión, extinción, evento de dispersión fundadora 
o por salto, Criterio de Información de Akaike corregido (AICc) y AICc ponderado. El 
modelo BAYAREALIKE+J fue el mejor respaldado para nuestro conjunto de datos sobre 
áreas ancestrales. 

Model LnL params d e j AICc AICc_wt 
DEC -153,2 2 0,032 1×10⁻12 0 310,5 0,0093 

DEC+J -148,3 3 0,025 1×10⁻12 0,018 303 0,4 
DIVALIKE -156,3 2 0,039 7,9×10⁻9 0 316,7 0,0004 

DIVALIKE+J -151,8 3 0,029 1×10⁻12 0,016 309,9 0,013 
BAYAREALIKE -164,3 2 0,025 0,19 0 332,8 1,3×10⁻7 

BAYAREALIKE+J -148 3 0,017 1×10⁻7 0,031 302,2 0,58 
 

La reconstrucción biogeográfica de Eriosyce sect. Eriosyce permite evaluar el 
momento en que este linaje se establece en ambientes áridos e hiperáridos del Desierto 
de Atacama costero (B). En el nodo 146 (≈5,83 Ma), que representa el ancestro común 
más reciente del clado I, la señal continúa dominada por Andes argentinos (F; p = 0,62), 
pero con escenarios que incluyen explícitamente Desierto de Atacama costero (B) (p = 
0,21). Este patrón indica que, hacia el Plioceno temprano, la ocupación del sistema 
costero del Atacama (B) ya constituía un componente probable del rango ancestral del 
clado I, aunque aún con incertidumbre sobre si dicha ocupación fue basal o resultado de 
una incorporación inmediata posterior. El momento de colonización del desierto 
hiperárido se infiere con mayor claridad en el nodo 147 (≈4,33 Ma), donde Desierto de 
Atacama costero (B) se recupera como estado ancestral dominante (p = 0,55), y la 
alternativa principal corresponde a expansiones hacia áreas adyacentes dentro de Chile, 
que incluye CE (Desierto de Atacama andino/Chile mediterráneo andino, p = 0,30). En 
términos cronológicos, estos resultados indican que el establecimiento del linaje en la 
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franja hiperárida costera del Atacama ocurrió, al menos, desde el Plioceno medio (≈4,33 
Ma), evento principal inferido de establecimiento en el Atacama costero dentro del clado 
I. Posteriormente, la reconstrucción evidencia una expansión hacia el norte a lo largo del 
corredor costero árido del Pacífico. En el nodo 150 (≈0,99 Ma), el rango ancestral se 
concentra de forma casi inequívoca en Desierto de Sechura (A; p = 0,71), con alternativa 
en Desierto de Atacama costero (B) (p = 0,29). Este patrón indica que, tras el 
establecimiento en el Desierto de Atacama costero (B), el clado I adquirió durante el 
Pleistoceno una distribución conjunta entre Desierto de Sechura (A) y Desierto de 
Atacama costero (B), consistente con una colonización secundaria de ambientes áridos 
en Sechura y con un proceso de expansión latitudinal posterior al evento de colonización 
hiperárida. 

La reconstrucción biogeográfica de Eriosyce sect. Horridocactus muestra una 
historia temprana asociada a la colonización y persistencia en ambientes hiperáridos del 
Desierto de Atacama costero (B), con señal adicional de conectividad hacia Chile 
mediterráneo costero (D) y andino (E). En el nodo 124 (≈4,30 Ma), el rango ancestral 
más probable corresponde a Desierto de Atacama costero (B) (p = 0,66), con Chile 
mediterráneo costero como alternativa principal (D; p = 0,25). Además, se infiere con 
mayor claridad en nodos internos del clado. En el nodo 137 (≈1,50 Ma), la reconstrucción 
ancestral se concentra de forma estricta en Desierto de Atacama costero (B) (p = 1,0), 
patrón que se mantiene en el nodo 138 (≈0,49 Ma; p = 1,0). Esta asignación con 
probabilidad unitaria indica que, tras el origen del clado IV en el Plioceno, el linaje 
experimentó un establecimiento altamente soportado dentro del Atacama costero dando 
origen al subclado A que comprende E. napina subsp. lembckei, E. napina subsp. napina 
y E. duripulpa, cuyos rangos ancestrales se infieren exclusivamente en Desierto de 
Atacama costero (B) en los nodos 137 y 138 (p = 1,0). Adicionalmente, la colonización 
de las condiciones hiperáridas se infieren en el nodo 136 con Desierto de Atacama 
costero (B) como área más probable (p = 0,61) y posterior colonización de Desierto de 
Atacama andino (C). 

La reconstrucción biogeográfica de Eriosyce sect. Diaguita indica un origen 
fuertemente asociado al Desierto de Atacama costero (B) como rango ancestral más 
probable (nodo 122; ≈1,26 Ma; p = 0,99). En consecuencia, la colonización y 
establecimiento de este linaje en el desierto hiperárido costero se infiere para el 
Pleistoceno. Este patrón sugiere que la diversificación inicial del clado, que incluye E. 
tenebrica, E. fankhauseri y E. riparia, ocurrió primariamente dentro del Atacama costero 
hiperárido (B). 

La reconstrucción biogeográfica de Eriosyce sect. Neoporteria muestra un origen 
fuertemente asociado al Desierto de Atacama costero (B), seguido por una colonización 
posterior del Chile mediterráneo costero (D). En el nodo 108 (MRCA del clado VI; ≈2,61 
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Ma), el rango ancestral más probable corresponde a Desierto de Atacama costero (B) (p 
= 0,99). En el nodo 112 (≈1,12 Ma), Chile mediterráneo costero (D) se recupera como 
estado ancestral más probable (p = 0,91). Este patrón sugiere que, tras una fase basal 
anclada en el desierto hiperárido, Eriosyce sect. Neoporteria habría colonizado el 
dominio mediterráneo costero (D) durante el Pleistoceno temprano, manteniendo 
señales secundarias de conectividad con el hiperárido (B) y de posible expansión hacia 
el gradiente andino (E). En síntesis, el clado VI documenta una secuencia temporal en la 
cual la colonización del hiperárido costero (B) antecede a la colonización del 
mediterráneo costero (D), con un origen altamente probable en B en 2,61 Ma (nodo 108) 
y un evento interno de ocupación de D en 1,12 Ma (nodo 112). 

Por último, el clado VII agrupa principalmente especies restringidas al Desierto de 
Atacama costero (B) (Fig. 3.3). En concordancia con esta composición, el origen del 
clado se reconstruye de manera inequívoca en esta región en el nodo 84 (≈4,15 Ma), con 
probabilidad unitaria (p = 1,0). Este resultado indica que la colonización del desierto 
hiperárido costero por el clado VII ocurrió, a más tardar, hacia el Plioceno, y que la 
diversificación temprana se desarrolló bajo un marcado conservadurismo biogeográfico 
asociado al hiperárido costero. Dentro del clado, la señal dominante de permanencia en 
B contrasta con expansiones puntuales hacia ambientes interiores, evidenciadas por 
rangos compuestos BCD (p = 0,98) en el subclado terminal que incluye E. kunzei y E. 
eriosyzoides (Fig. 3.3). Este patrón sugiere que, aunque la radiación del clado VII estuvo 
mayoritariamente restringida al Atacama costero hiperárido, ocurrieron eventos 
secundarios de ampliación del rango que incorporaron Desierto de Atacama andino (C) 
y Chile mediterráneo costero (D) en linajes específicos, sin alterar el carácter 
predominantemente hiperárido-costero del clado en su conjunto. 
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Figura 3.3. Reconstrucción biogeográfica de las áreas ancestrales del género Eriosyce 
obtenidas mediante el modelo BAYAREALIKE+J (AICc = 302,2, AICc_wt = 0,58). Los 
gráficos circulares en los nodos representan las probabilidades marginales de rangos 
ancestrales más probables, y los colores corresponden a las áreas geográficas indicadas 
en la leyenda. 
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3.3.3 Mapeo estocástico biogeográfico 

El BSM bajo BAYAREALIKE+J recuperó un total promedio de 90,7 eventos por 
simulación (suma total = 4535), con predominio de procesos de especiación dentro de 
áreas y de ganancias de rango (Tabla 3.4). La categoría más frecuente fue la especiación 
por simpatría (57,38 ± 1,09; 63,26%), seguida por eventos fundador (J) (17,62 ± 1,09; 
19,43%) y expansiones de rango (d) (15,7 ± 0,68; 17,31%) (Tabla 3.4, Fig. 3.4A, B).  

Los eventos de simpatría se concentraron fuertemente en un número reducido de 
rangos, con un predominio claro dentro del Desierto de Atacama costero (B) y, en 
segundo lugar, dentro de Chile mediterráneo costero (D). En particular, los conteos más 
altos correspondieron a B→B (33,54 ± 1,84) y D→D (17,10 ± 1,25), seguidos por F→F 
(3,76 ± 0,89). La simpatría en A→A fue comparativamente baja (0,64 ± 0,48), mientras 
que eventos dentro de rangos menos frecuentes fueron raros o esporádicos, como 
CE→CE (0,22 ± 0,42) y E→E (0,16 ± 0,42). Finalmente, dos rangos compuestos 
mostraron ocurrencia prácticamente constante en las simulaciones, con BCD→BCD 
(1,00 ± 0,00) y DE→DE (0,96 ± 0,20). La especiación por simpatría en Eriosyce se 
distribuye de forma altamente asimétrica, y ocurrió principalmente en Atacama costero 
(B) y Chile mediterráneo costero (D), coherente con un escenario de radiaciones 
regionales en áreas donde coexisten múltiples linajes dentro del mismo dominio 
geográfico. 

Por otra parte, las matrices de transiciones del BSM indican que las colonizaciones 
y ganancias de área se concentran en un conjunto acotado de rutas entre regiones, con 
una marcada centralidad del sistema costero-mediterráneo y conexiones secundarias 
hacia áreas interiores (Fig.3.4A,B). En los eventos fundador (J), la mayor cantidad de 
recuentos esperados se registraron en las transiciones bidireccionales entre Chile 
mediterráneo costero (D) y el Desierto de Atacama costero (B), con D→B (3,42 ± 1,28) 
y B→D (3,42 ± 1,33) como rutas dominantes (Fig. 3.4A). Un segundo conjunto de rutas 
relevantes conectó el dominio mediterráneo con el interior andino, destacando D→E 
(2,46 ± 0,71). Además, se observaron colonizaciones fundador de magnitud intermedia 
desde Atacama costero hacia áreas adyacentes (B→E: 0,72 ± 0,64; B→C: 0,66 ± 0,59; 
B→A: 0,64 ± 0,48), así como aportes desde regiones extra-chilenas hacia Atacama 
costero (F→B: 0,94 ± 0,91) y en sentido inverso (B→F: 0,98 ± 1,17). En conjunto, estos 
patrones sustentan un papel recurrente de colonizaciones tipo fundador conectando 
Atacama costero (B) con Chile mediterráneo costero (D), y en menor medida con Chile 
mediterráneo andino (E) y Andes argentinos (F).  Las expansiones de rango 
anagenéticas (d) mostraron que las ganancias de área a lo largo de ramas se 
concentraron principalmente en la transición D→E (5,48 ± 0,68), indicando expansiones 
recurrentes desde el Chile mediterráneo costero hacia Chile mediterráneo andino (Fig. 
3.4B). También se identificaron expansiones frecuentes desde Atacama costero hacia 
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áreas adyacentes, incluyendo B→D (1,76 ± 0,43), B→C (1,64 ± 0,90), B→E (1,06 ± 0,84) 
y B→A (0,36 ± 0,48). Asimismo, el hiperárido costero recibió expansiones desde otras 
regiones, particularmente A→B (0,64 ± 0,48), D→B (1,02 ± 0,14), C→B (0,46 ± 0,65) y 
E→B (0,32 ± 0,59). Este conjunto de rutas identifica al Atacama costero (B) como un 
componente central de la conectividad regional, actuando simultáneamente como fuente 
y receptor de expansiones, mientras que el eje D→E concentra la principal ganancia neta 
hacia ambientes andinos. 

Según la reconstrucción ancestral por clados y el BSM, el Desierto de Atacama 
costero (B) emerge como un eje principal de la historia biogeográfica de Eriosyce. La 
colonización de esta zona se infiere desde el Plioceno en múltiples linajes (Clado I: 5,83 
Ma; clado IV: 4,30-4,66 Ma; clado V: 1,26 Ma; clado VI: 2,61 Ma; clado VII: 4,15 Ma), con 
radiaciones internas caracterizadas por un alto peso de especiación dentro de áreas y 
por ganancias de rango (expansiones y fundador), sin recuperación de contracciones 
anagenéticas en las simulaciones. En particular, el BSM muestra que, además de 
sostener radiaciones regionales, el Desierto de Atacama costero (B) participa 
activamente en la conectividad con otras regiones áridas y mediterráneas mediante rutas 
recurrentes hacia A, C, D y E, y también como receptor desde D, C, A y F, en 
concordancia con los patrones de colonización y expansión observados en clados 
específicos (Fig. 3.4 A,B; Tabla 3.4). 

Tabla 3.4. Resumen de los recuentos del mapeo estocástico biogeográfico (BSM) n = 50 
para Eriosyce usando el modelo BAYAREALIKE+J. Se presentan los números medios 
de los distintos tipos de eventos estimados, junto con sus desviaciones estándar, las 
sumas de los eventos y el porcentaje respecto del total de eventos. 

Modo Tipo Media SD Suma % 

Cladogénesis 

Especiación 
dentro del área 

Especiación - 
Simpatría 57,38 1,09 2869 63,26 

 Especiación - subset 0 0 0 0 
Vicarianza Vicarianza 0 0 0 0 
Dispersión Eventos fundador (j) 17,62 1,09 881 19,43 

Anagénesis  Expansiones de 
rango (d) 15,7 0,68 785 17,31 

  Contracciones de 
rango (e) 0 0 0 0 

 Total  90,7 0,68 4535 100 
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Figura 3.4. Eventos de dispersión biogeográficos inferidos a partir del mapeo estocástico 
(BSM) para Eriosyce. Los círculos representan las áreas geográficas: Desierto de 
Sechura (A), Desierto de Atacama costero (B), Desierto de Atacama andino (C), Chile 
mediterráneo costero (D), Chile mediterráneo andino (E), Andes argentinos (F). Las 
flechas indican la dirección de las transiciones entre áreas; los valores numéricos sobre 
las aristas corresponden al número medio esperado de eventos y el grosor/intensidad de 
las aristas es proporcional a su magnitud. (A) Eventos fundador (J), que representan 
colonizaciones asociadas a cladogénesis con establecimiento en un área distinta a la del 
ancestro. (B) Dispersión anagenética (expansiones de rango; d), que representa 
ganancias de rango a lo largo de ramas.  
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3.3.4 Dinámica evolutiva del nicho hidrológico y su asociación con tasas de 
diversificación en Eriosyce 

3.3.4.1 Heterogeneidad evolutiva del nicho hidrológico en Eriosyce 

El análisis multivariado del nicho hidrológico mediante bifrost reveló una marcada 
heterogeneidad en la dinámica evolutiva del conjunto integrado de rasgos isotópicos, 
morfológicos y variables ambientales. El modelo óptimo correspondió a un proceso 
browniano multivariado con múltiples regímenes (BMM), ΔGIC = 169,39, lo que indica 
que la evolución del sistema no puede describirse adecuadamente mediante un único 
régimen a lo largo de la filogenia. La configuración óptima identificó dos shifts principales, 
localizados en los nodos 77 y 87, que delimitan tres regímenes ecohidrológicos 
diferenciados (Fig. 3.5B). 

Los análisis de sensibilidad mostraron que la inferencia de estos regímenes 
macroevolutivos fue altamente robusta frente a variaciones en el tamaño mínimo de 
clados considerados (min_descendant_tips = 4-6), ya que el número y la identidad de los 
shifts recuperados permanecieron invariables dentro de cada nivel del umbral de 
aceptación. En particular, bajo criterios menos conservadores (shift_acceptance_ 
threshold = 10 y 15), el modelo óptimo recuperó consistentemente tres shifts (nodos 77, 
87 y 89), con una mejora del ajuste de ΔGIC = 187.34 respecto al modelo base. En 
contraste, bajo el criterio más conservador (shift_acceptance_threshold = 20), el modelo 
recuperó de manera consistente solo dos shifts (nodos 77 y 87), con ΔGIC = 169.39. En 
todos los casos, los nodos 77 y 87 fueron recuperados de forma estable, 
independientemente de la combinación de parámetros evaluada, mientras que el nodo 
89 apareció únicamente bajo umbrales menos estrictos, lo que sugiere que representa 
una subdivisión secundaria dentro de la estructura principal de heterogeneidad evolutiva. 
En conjunto, estos resultados indican que la evidencia de al menos dos shifts principales 
en la evolución del nicho hidrológico de Eriosyce es sólida y no depende de decisiones 
puntuales de parametrización, mientras que un tercer shift adicional recibe un soporte 
comparativamente menor y se recupera solo bajo configuraciones menos 
conservadoras. 

Por otra parte, la matriz de correlación evolutiva del nicho hidrológico reveló una 
estructura claramente modular, con asociaciones fuertes tanto dentro del bloque 
ambiental como entre variables isotópicas y morfológicas (Fig. 3.5A). En primer lugar, las 
variables de precipitación mostraron una redundancia muy alta, especialmente bio12, 
bio13, bio16 y bio19, cuyas correlaciones fueron extremadamente elevadas (r = 0,97-
1.00), lo que indica que representan esencialmente una misma dimensión climática 
vinculada a la disponibilidad general de agua. De manera similar, bio14 y bio17 
mostraron una asociación muy estrecha entre sí (r = 0,98), sugiriendo que ambas 
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capturan un mismo gradiente de disponibilidad hídrica en el período más seco. En 
contraste, bio15 presentó un comportamiento relativamente independiente dentro del 
bloque ambiental, con correlaciones débiles a moderadas con la mayoría de las otras 
variables climáticas, lo que sugiere que representa una dimensión diferente, asociada a 
la estacionalidad de la precipitación más que a su magnitud absoluta. 

Dentro del bloque isotópico, δ¹⁸O y δ²H mostraron una correlación positiva alta (r = 
0,69), consistente con su acoplamiento hidrológico esperado. Sin embargo, D-excess se 
desacopló fuertemente de δ¹⁸O (r = -0,83) y, en menor medida, de δ²H (r = -0,34), lo que 
indica que no constituye una variable redundante, sino una dimensión ecohidrológica 
particular y altamente informativa. Además, D-excess presentó correlaciones negativas 
moderadas a fuertes con varias variables de precipitación, especialmente bio14 (r = -
0,54) y bio17 (r = -0,56), reforzando su papel como descriptor de la diferenciación entre 
regímenes hidrológicos contrastantes. 

Los rasgos radicales también formaron un bloque funcional coherente, aunque 
menos compacto que el climático. La asociación más fuerte se observó entre Largo de 
la raíz y V/S (m³/m²) (r = 0,52), mientras que ancho de la raíz mostró correlaciones más 
moderadas con ambas variables. Entre estos rasgos, el largo de la raíz destacó por su 
mayor integración con el resto del sistema, al presentar asociaciones moderadas con 
δ¹⁸O (r = 0,42), D-excess (r = -0,46) y varias variables de precipitación, particularmente 
bio14 (r = 0,43) y bio17 (r = 0,47). Esto sugiere que Largo raíz resume de mejor manera 
la dimensión funcional vinculada a la captación de agua. 

A partir de esta estructura de covariación, se seleccionaron tres variables 
representativas para evaluar el modo, tempo y relación con diversificación: D-excess, 
largo de la raíz y bio17. En particular, se retuvo D-excess como descriptor principal de la 
dimensión hidrológica diferencial, dado su claro desacople respecto del resto de las 
variables isotópicas y su fuerte asociación con el gradiente ambiental. Dentro de los 
rasgos radicales, se seleccionó el largo de la raíz, ya que emergió como el rasgo 
funcional más conectado con el conjunto del nicho hidrológico. Finalmente, del bloque 
climático se retuvo la precipitación del trimestre más seco (bio17) como variable 
representativa de la disponibilidad hídrica durante el período más seco, por su fuerte 
asociación tanto con D-excess como con largo de la raíz, y porque capturó una dimensión 
ecológicamente más informativa que las variables de precipitación general, altamente 
redundantes entre sí. De manera complementaria, bio15 podrá considerarse en análisis 
exploratorios o suplementarios como descriptor de la estacionalidad de la precipitación, 
aunque no fue priorizada dentro del conjunto mínimo de variables representativas.
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Figura 3.5. Estructura de covariación de las variables del nicho hidrológico y cambios de régimen evolutivo en Eriosyce. 
(A) Matriz de correlación de Pearson donde las filas y columnas fueron ordenadas mediante agrupamiento jerárquico, en 
bloques de covariación entre variables climáticas altamente correlacionadas, así como asociaciones entre rasgos 
isotópicos y funcionales. (B) Filogenia de Eriosyce con ramas coloreadas según los regímenes evolutivos inferidos 
mediante bifrost para el nicho hidrológico integrado. Se destacan los nodos 77 y 87, correspondientes a los principales 
cambios de régimen detectados bajo el modelo multivariado, los cuales delimitan tres regímenes hidrológicos diferenciados 
a lo largo de la filogenia. 

A B

Nodo 77

Nodo 87
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3.3.4.2 Modo y tempo de la evolución del nicho hidrológico en Eriosyce 

Los análisis de señal filogenética y comparación de modelos evolutivos para D-excess 
mostraron una señal filogenética baja y no significativa (λ = 0,295; LR = 0,727; p = 0,394), 
lo cual indica que su variación no está fuertemente estructurada por parentesco 
filogenético (Fig. 3.6). La comparación de modelos favoreció al modelo Ornstein-
Uhlenbeck (OU; AIC = 663,13; wAIC = 0,999), por encima de Brownian Motion (BM; AIC 
= 694,54; wAIC = 0) y Early Burst (EB; AIC = 696,54; wAIC = 0). Esto sugiere que, aunque 
D-excess no muestra una señal filogenética marcada, su evolución no corresponde a 
una acumulación aleatoria de cambios, sino a una dinámica compatible con una dinámica 
de atracción hacia estados óptimos. Además, el análisis de tasas evolutivas mediante 
BAMM indicó una dinámica fuertemente compatible con un modelo sin cambios discretos 
de tasa a lo largo de la filogenia. El conjunto creíble del 95% incluyó únicamente dos 
configuraciones, de las cuales la configuración sin cambios centrales de tasa (core shifts) 
presentó una probabilidad posterior ampliamente dominante (p = 0,930), mientras que la 
configuración con un core shift recibió un soporte considerablemente menor (p = 0,070). 
En consecuencia, no existe evidencia robusta de heterogeneidad discreta en el tempo 
evolutivo de este rasgo. La visualización de las tasas sobre el árbol mostró una 
distribución relativamente continua entre linajes, sin transiciones abruptas entre 
regímenes. De manera consistente, el análisis de tasas a través del tiempo evidenció un 
patrón estable, sin señales claras de aceleraciones o desaceleraciones abruptas. En 
conjunto, estos resultados indican que D-excess evolucionó bajo un tempo 
aproximadamente homogéneo, compatible con un proceso continuo de ajuste hacia 
estados ecohidrológicos similares, más que con episodios localizados de cambio 
acelerado (Fig. 3.6). 

En contraste, el largo de la raíz mostró una señal filogenética alta y significativa (λ 
= 0,758; LR = 18,868; p = 1,40 × 10⁻⁵), lo cual indica una fuerte estructuración filogenética 
del rasgo (Fig. 3.7). La comparación de modelos también favoreció al modelo OU (AIC = 
529,00; wAIC = 0,916), mientras que los modelos BM (AIC = 534,39; wAIC = 0,062) y EB 
(AIC = 536,39; wAIC = 0,023) recibieron bajo soporte relativo. Por lo tanto, el largo de la 
raíz conserva una fuerte señal histórica, pero su evolución también parece haber estado 
restringida hacia estados funcionales particulares, probablemente asociados a 
estrategias diferenciadas de captación y disponibilidad de agua. El análisis de tasas 
evolutivas mediante BAMM sugirió variación en el tempo de evolución del rasgo, aunque 
sin evidencia concluyente de cambios discretos de tasa. La configuración más probable 
dentro del conjunto creíble no incluyó core shifts (p = 0,462), seguida por una 
configuración alternativa con un core shift (p = 0,309), indicando una mayor incertidumbre 
relativa en comparación con las otras variables. A pesar de ello, la visualización de tasas 
sobre la filogenia mostró un patrón consistente de heterogeneidad, con tasas más bajas 
en linajes tempranamente divergentes, incluyendo E. umadeave, E. aurata, E. aurata var. 
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spinibarbis y E. rodentiophila, y tasas más elevadas en la mayoría de los clados 
derivados. El análisis de tasas a través del tiempo respaldó esta tendencia, mostrando 
un incremento progresivo de las tasas hacia el presente. En conjunto, estos resultados 
indican que el largo de la raíz presenta un tempo evolutivo variable, caracterizado por 
una aceleración gradual en linajes derivados, aunque esta variación no se expresa como 
cambios discretos de régimen fuertemente soportados. 

La variable ambiental bio17 también presentó señal filogenética significativa (λ = 
0,556; LR = 12,934; p = 0,000323), aunque de magnitud intermedia (Fig. 3.8). Al igual 
que las variables anteriores, el modelo OU fue el mejor respaldado (AIC = 542,09; wAIC 
= 0,982), superando ampliamente a BM (AIC = 550,71; wAIC = 0,013) y EB (AIC = 
552,71; wAIC = 0,005). Esto indica que la ocupación de ambientes diferenciados por la 
precipitación del trimestre más seco presenta estructura filogenética y una dinámica 
compatible con evolución hacia condiciones ambientales preferenciales o restricciones 
hidrológicas recurrentes. El análisis de tasas evolutivas mediante BAMM indicó una 
dinámica predominantemente homogénea en el tempo evolutivo de esta variable 
ambiental. La configuración sin core shifts fue claramente dominante dentro del conjunto 
creíble (p = 0,864), mientras que las configuraciones alternativas con un core shift 
presentaron probabilidades considerablemente menores (p = 0,066 y p = 0,038). Estos 
resultados indican ausencia de evidencia robusta para cambios discretos de tasa 
evolutiva. La distribución de tasas sobre la filogenia mostró una variación moderada pero 
continua entre linajes, sin clados que concentren aceleraciones marcadas. El análisis de 
tasas a través del tiempo evidenció un patrón estable o levemente creciente, sin cambios 
abruptos en el tempo. En conjunto, bio17 parece haber evolucionado bajo un régimen de 
tasa relativamente uniforme, consistente con un proceso continuo de diferenciación 
ambiental sin episodios localizados de aceleración evolutiva. 

En conjunto, los resultados anteriores muestran que las variables seleccionadas no 
evolucionaron bajo una dinámica puramente browniana ni bajo un patrón de expansión 
temprana tipo Early Burst. En los tres casos, el modelo OU recibió el mayor soporte, lo 
que sugiere que el nicho hidrológico en Eriosyce ha evolucionado bajo una dinámica de 
atracción hacia estados óptimos o regímenes funcionales diferenciados. No obstante, las 
diferencias entre la intensidad de la señal filogenética indicaron que la dimensión 
funcional y ambiental del nicho conserva una mayor impronta histórica que la señal 
isotópica representada por D-excess. 
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Figura 3.6. Dinámica evolutiva del exceso de deuterio (D-excess) en Eriosyce. A la izquierda, reconstrucción filogenética 
de estados ancestrales del D-excess mediante mapeo continuo. A la derecha, filogenia coloreada según tasas evolutivas 
estimadas con BAMM y la dinámica temporal de las tasas, evidenciando un patrón relativamente estable sin cambios 
abruptos en el tempo evolutivo. 



 

99 
 

 
Figura 3.7. Dinámica evolutiva del largo de la raíz en Eriosyce. A la izquierda, reconstrucción filogenética de estados 
ancestrales del largo de la raíz mediante mapeo continuo. A la derecha, filogenia coloreada según tasas evolutivas 
estimadas con BAMM y dinámica temporal de las tasas, evidenciando un incremento progresivo en el tempo evolutivo 
hacia los linajes derivados. 
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Figura 3.8. Dinámica evolutiva de la precipitación del trimestre más seco (bio17) en Eriosyce. A la izquierda, reconstrucción 
filogenética de estados ancestrales de bio17 mediante mapeo continuo. A la derecha, filogenia coloreada según tasas 
evolutivas estimadas con BAMM y dinámica temporal de las tasas, evidenciando un patrón relativamente homogéneo, sin 
cambios discretos marcados en el tempo evolutivo.
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El análisis de tasas de diversificación con BAMM bajo un modelo de especiación-
extinción (type = "diversification") reveló un patrón general de homogeneidad evolutiva 
dentro del género Eriosyce para todas las ramas de la filogenia. La distribución posterior 
del número de cambios arrojó un claro predominio del modelo sin cambios de tasa, que 
fue recuperado en el 78,6% de las muestras posteriores, seguido por una proporción 
menor de modelos con un solo cambio (17,7%) y una frecuencia muy baja de 
configuraciones con dos o más eventos de cambio (<3%). Estos resultados indican que 
Eriosyce ha experimentado una diversificación mayormente constante a lo largo del 
tiempo, sin evidencia de eventos puntuales de aceleración o desaceleración significativa 
en clados específicos (Fig. 3.9A, B).  

Las tasas de diversificación neta por especie oscilaron entre 0,29 y 0,36 eventos 
por millón de años, con una media de aproximadamente 0,34 ± 0,01. Las mayores tasas 
netas de diversificación se concentraron en especies del Clado VI. Eriosyce sect. 
Neoporteria, donde se destacan E. chilensis (λ-μ = 0,3627), E. clavata (λ-μ = 0,3623), E. 
subgibbosa (λ-μ = 0,3622), E. senilis (λ-μ = 0,3622), E. coimasensis (λ-μ = 0,3622), E. 
castanea (λ-μ = 0,3621) y E. litoralis (λ-μ = 0,3620). En contraste, los valores más bajos 
de diversificación neta se observaron en el clado Clado I. Eriosyce sect. Eriosyce con E. 
umadeave (λ-μ = 0,2886) y en especies del conjunto E. aurata-E. rodentiophila (λ-μ 
≈0,295-0,301). Consistentemente, el árbol filogenético coloreado por tasa de 
diversificación promedio (Fig. 3.9A) no mostró señales claras de aceleraciones 
localizadas, lo que refuerza la ausencia de señales de radiación adaptativa en clados 
particulares. Asimismo, el gráfico de diversificación neta a lo largo del tiempo (Fig. 3.9B) 
indicó una tendencia levemente decreciente hacia el presente, sin fases aceleradas 
recientes.
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Figura 3.9. Diversificación neta de Eriosyce estimada mediante BAMM. Árbol filogenético coloreado según las tasas netas 
de diversificación por especie (A) y evolución temporal de la tasa neta de diversificación (B). 
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Figura 3.10. Relación entre la diversificación neta por especie (λ-μ) de Eriosyce, las variables del nicho hidrológico y 

su tasa de cambio. Cada punto representa una especie y la línea corresponde al ajuste lineal (regresión por mínimos 
cuadrados). La significancia estadística de la asociación fue evaluada mediante STRAPP (correlación de Spearman con 
50000 permutaciones), sin evidenciar asociación significativa para ninguno de los ejes. 
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3.3.4.3 Relación entre las tasas de diversificación neta y el nicho hidrológico en 
Eriosyce 

La relación entre la diversificación neta y el nicho hidrológico fue evaluada considerando 
dos niveles de información: los valores observados de las variables ecohidrológicas 
seleccionadas y sus tasas evolutivas. En primer lugar, STRAPP no detectó asociaciones 
significativas entre la tasa neta de diversificación y los valores actuales de las variables. 
D-excess presentó una correlación positiva muy débil y no significativa (ρ = 0,021; Pperm 
= 0,988), mientras que el largo de la raíz (ρ = -0,043; Pperm = 0,987) y bio17 (ρ = -0,050; 
Pperm = 0,988) mostraron correlaciones negativas igualmente débiles y no significativas. 
En todos los casos, los estadísticos observados se ubicaron dentro del rango esperado 
bajo las distribuciones nulas generadas por permutación, lo que indica ausencia de 
evidencia estadística de asociación entre la diversificación neta y las variables 
analizadas. STRAPP mostró que las distribuciones nulas estuvieron centradas alrededor 
de cero. Para D-excess, la distribución nula presentó una media de 0,00003, una 
mediana de 0 y un intervalo del 95% entre -0,174 y 0,174. Para el largo de raíz, la media 
de la distribución nula fue 0,00002, con mediana de 0 e intervalo del 95% entre -0,388 y 
0,388. Para bio17, la media nula fue 0,00048, con mediana de 0 e intervalo del 95% entre 
-0,449 y 0,449. Estos resultados confirman que los valores observados no se desviaron 
de forma significativa de lo esperado bajo la hipótesis nula de independencia entre 
rasgos y tasas de diversificación. Adicionalmente, las tasas terminales de diversificación 
neta mostraron una baja dispersión relativa entre especies. Esta concentración de las 
tasas en un rango estrecho muestra una baja heterogeneidad efectiva de la 
diversificación neta entre los terminales, lo que puede limitar la sensibilidad de STRAPP 
para detectar asociaciones entre rasgos y tasas. Por tanto, los valores elevados de P no 
se interpretan como evidencia de una asociación inversa, sino como ausencia de 
asociación detectable bajo el esquema de permutación aplicado. 

De forma concordante, los modelos PGLS tampoco detectaron asociaciones 
significativas entre los valores observados de las variables ecohidrológicas y la 
diversificación neta: D-excess (β = 5,56 × 10⁻⁶, t = 0,282, P = 0,779, R² = 0,001), largo 
de la raíz (β = -4,06 × 10⁻⁵, t = -0,680, P = 0,499, R² = 0,0066) y bio17 (β = -2,30 × 10⁻⁵, 
t = -0,431, P = 0,668, R² = 0,0026). En conjunto, estos resultados indican que los valores 
actuales de los rasgos hidrológicos no explican la variación interespecífica en la 
diversificación neta de Eriosyce. 

Posteriormente, se evaluó si la diversificación neta se asociaba con el tempo 
evolutivo de esas mismas variables. STRAPP no detectó asociaciones significativas 
entre la diversificación neta y la tasa evolutiva de D-excess (ρ = 0,043; Pperm = 0,984), 
del largo de la raíz (ρ = 0,051; Pperm = 0,985) ni de bio17 (ρ = 0,025; Pperm = 0,984), 
indicando que estas relaciones no fueron robustas al incorporar la incertidumbre posterior 
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de las tasas estimadas por BAMM. Sin embargo, los modelos PGLS mostraron que la 
tasa de evolución del largo de la raíz presentó una asociación positiva y significativa con 
la diversificación neta (β = 0,00192, t = 3,715, p = 0,000405, R² = 0,165), explicando 
aproximadamente el 16,5% de la variación observada. En contraste, las tasas evolutivas 
de D-excess (β = 0,00037, p = 0,389, R² = 0,011) y bio17 (β = 0,00220, p = 0,143, R² = 
0,030) no mostraron asociaciones significativas una vez considerada la estructura 
filogenética.  

Los valores actuales de las variables hidrológicas no se asociaron con la 
diversificación neta bajo ninguno de los enfoques utilizados. La única señal positiva se 
observó para la tasa evolutiva del largo de la raíz bajo PGLS, aunque esta relación no 
fue confirmada por STRAPP. Por tanto, la asociación entre el tempo evolutivo del 
componente radical y la diversificación debe interpretarse con cautela, como una 
tendencia filogenéticamente estructurada pero no robusta a la incertidumbre posterior de 
las tasas de BAMM.  

3.4 Discusión 

3.4.1 Origen y colonización del Desierto de Atacama por Eriosyce 

Nuestros resultados de reconstrucción biogeográfica (modelo BAYAREALIKE+J, AICc = 
302,2, AICc_wt = 0,58) indicaron que el ancestro común más reciente de Eriosyce se 
originó durante el Mioceno tardío (~7,84 Ma) en un rango ancestral más probable que 
incluye Andes argentinos (F) (p = 0,3258) como componente principal, con alternativas 
de rangos compuestos que incorporan áreas costeras chilenas y mediterráneas BDF (p 
= 0,1820), DF (p = 0,1151) y BF (p = 0,1107) (Fig. 3.3). Este patrón coincide parcialmente 
con hipótesis previas que sitúan los orígenes de la tribu Notocacteae en el centro-este 
de los Andes (18-22°S) y con procesos de diversificación asociados al levantamiento 
andino y a la aridificación progresiva de Sudamérica (Arakaki et al., 2011, Hernández-
Hernández et al., 2014). Sin embargo, nuestros datos sugieren que Eriosyce no se 
originó exclusivamente en regiones andinas interiores, sino que desde etapas tempranas 
ya ocupaba ambientes costeros áridos (B y D), lo que implica una historia más compleja 
que un simple evento de colonización tardía del núcleo hiperárido. 

Este resultado sitúa la fase basal de diversificación en un periodo previo al mayor 
pulso de levantamiento andino reportado para el Plioceno y anterior al establecimiento 
del “actual Desierto de Atacama” en términos geomorfológicos y climáticos modernos 
(Hinojosa & Villagran, 1997). Un aspecto relevante de esta inferencia basal (F con 
alternativas que incluyen áreas chilenas) es que es compatible con un escenario de 
conectividad transversal (o intercambio biogeográfico) entre el flanco occidental y oriental 
andino durante el Mioceno tardío, cuando la barrera orográfica aún no habría alcanzado 
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su configuración máxima. Dado que Hinojosa & Villagrán (1997) destacan un pulso 
mayor de levantamiento en el Plioceno, es razonable interpretar, como inferencia 
geológica de contexto, que antes de dicho pulso el relieve andino y sus umbrales habrían 
permitido mayores oportunidades de intercambio costa-interior que las observadas bajo 
la configuración actual. En este marco, la señal de conectividad temprana entre regiones 
argentinas (F) y el sistema costero chileno (B) no necesariamente implica un “corredor 
continuo”, sino la plausibilidad de eventos de dispersión y ampliación de rango 
favorecidos por una barrera andina menos eficiente y por gradientes climáticos en 
transición. 

En la transición al Plioceno, la colonización del Desierto de Atacama costero 
hiperárido (B) se infiere como un proceso reiterado y clado-dependiente, con varios 
linajes que se establecieron tempranamente en el hiperárido costero durante el Plioceno 
(~4,3-4,0 Ma) (Fig. 3.2). En particular, el Clado I. Eriosyce sect. Eriosyce muestra un 
cambio hacia B en el nodo 147 (~4,33 Ma) y el clado VII exhibe un conservadurismo 
espacial extremo con un MRCA estrictamente en B en el nodo 84 (~4,15 Ma) (Fig. 3.3). 
La coincidencia temporal entre estos establecimientos en B y el pulso mayor de 
levantamiento andino y consolidación del Atacama actual durante el Plioceno refuerza la 
hipótesis de que la configuración topográfica y climática del Plio-Pleistoceno pudo haber 
favorecido tanto la especialización como la radiación regional en ambientes hiperáridos 
costeros. 

Posteriormente, durante el Pleistoceno, se observan eventos adicionales que 
sugieren expansión y conectividad regional desde y hacia el hiperárido costero (Fig. 3.2). 
El clado VI. Eriosyce sect. Neoporteria se origina en el Desierto de Atacama costero (B) 
en el nodo 108 (~2,61 Ma) y evidencia una colonización posterior de Chile mediterráneo 
costero (D) en el nodo 112 (~1,3 Ma), lo que sugiere un vínculo costa hiperárida-
mediterráneo durante el Pleistoceno temprano. A su vez, el Clado V. Eriosyce sect. 
Diaguita se origina en B en el nodo 122 (~1,26 Ma) y el Clado I. Eriosyce sect. Eriosyce 
muestra una expansión hacia el norte incorporando el Desierto de Sechura (A) en el nodo 
150 (~0,9 Ma), consistente con una dispersión costera relativamente reciente (Fig. 3.3). 
Finalmente, el Clado IV. Eriosyce sect. Horridocactus presenta un establecimiento 
inequívoco en el hiperárido costero en el nodo 125 (~3,27 Ma) y lo mantiene hacia el 
nodo 137 (~1,5 Ma), lo que sugiere que parte de la consolidación de linajes estrictamente 
hiperáridos ocurrió también durante el Pleistoceno (Fig. 3.3). 

En conjunto, la cronología sugiere que, aunque la aridificación del Atacama es un 
proceso de larga data, la ocupación y diversificación dentro del hiperárido costero (B) en 
Eriosyce se concentra en el Plioceno-Pleistoceno, lo que es coherente con la idea de 
rezagos evolutivos entre el surgimiento/fortalecimiento de condiciones extremas y la 
colonización/diversificación efectiva por linajes particulares. Este resultado concuerda 
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con estudios en otros taxones del Desierto de Atacama, como Heliotropium sect. 
Cochranea, Nolana y Malesherbia, en los que las expansiones hacia el hiperárido se 
produjeron después de la consolidación de condiciones extremas hace ~5 My (Luebert 
& Wen, 2008; Guerrero et al., 2013; Heibl & Renner, 2012). En Eriosyce, estas 
expansiones incluyen múltiples clados que se originaron en Atacama costero (B) y 
posteriormente se dispersaron a Atacama alto (C), Chile mediterráneo costero (D), Chile 
mediterráneo andino (E) e incluso al desierto de Sechura (A).  

El análisis de mapeo estocástico biogeográfico (BSM) mostró una conectividad 
reiterada entre el Desierto de Atacama costero (B) y sus áreas adyacentes (C, D, A), 
consistente con un intercambio recurrente entre ambas zonas costeras y con 
expansiones posteriores hacia áreas interiores. Este patrón de dispersión costero-interior 
es coherente con la alta conectividad histórica entre los pisos ecológicos bajos y las 
estribaciones andinas durante intervalos climáticos menos áridos en el Pleistoceno 
(Guerrero et al., 2011; Thompson et al., 2024). En contraste con la hipótesis inicial de 
una colonización tardía unidireccional desde el centro-este andino (F) hacia el núcleo 
hiperárido (B), los resultados apoyan un modelo más reticulado, en el cual Eriosyce 
habría mantenido presencia temprana en ambientes costeros áridos y posteriormente 
alternado episodios de expansión de rango entre zonas costeras y dominios andinos, 
ampliando el marco interpretativo de la historia biogeográfica del género y alineándose 
con propuestas recientes que destacan múltiples rutas de colonización y heterogeneidad 
espacial en la diversificación de Cactaceae en Sudamérica (Amaral et al., 2021; Majure 
et al., 2023). En conjunto, el BSM apoya un escenario en el que la diversificación de 
Eriosyce se explica principalmente por radiaciones regionales (alta proporción de 
especiación dentro del área) y por ganancias de rango que conectan el hiperárido costero 
con regiones mediterráneas e interiores, más que por dinámicas dominadas por 
extirpaciones y contracciones de rango.  

La plausibilidad de una dinámica espacial reticulada con entradas y salidas 
repetidas entre sistemas áridos costeros y dominios andinos/interiores también ha sido 
resaltada en otros linajes del cono sur y del gradiente andino. En Puya (Bromeliaceae), 
análisis filogenómicos sugieren historias biogeográficas con desplazamientos reiterados 
entre el flanco occidental y ambientes andinos a distintas elevaciones, enfatizando el 
papel de la topografía andina y los gradientes eco-climáticos como motores de 
oportunidades de dispersión y establecimiento a lo largo del tiempo (Aguirre-Santoro et 
al., 2024). Asimismo, en Deuterocohnia (Bromeliaceae), un linaje predominantemente 
andino (Bolivia y Argentina) que incluye un endemismo costero del Atacama, se 
documenta una amplitud altitudinal extrema y transiciones repetidas entre pisos 
ecológicos contrastantes, lo que ilustra que la conectividad entre ambientes áridos de 
baja altitud y sistemas de montaña puede repetirse en escalas macroevolutivas cuando 
existen “ventanas” geográficas y climáticas apropiadas (Li et al., 2026). En conjunto, este 
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contexto comparativo converge con propuestas recientes que destacan la importancia 
de múltiples rutas de colonización, conectividad dinámica y heterogeneidad espacial en 
la diversificación de linajes xerófilos sudamericanos (Amaral et al., 2021; Majure et al., 
2023), proporcionando un marco independiente para interpretar una historia 
biogeográfica no unidireccional en Eriosyce. 

3.4.2 Patrones de diversificación en Eriosyce 

El análisis de tasas de diversificación neta mediante BAMM muestra que Eriosyce ha 
mantenido una tasa relativamente constante 0,34 ± 0,01 eventos/Ma a lo largo de su 
historia evolutiva, sin evidencias de radiaciones adaptativas puntuales (Fig. 3.9 A, B). 
Este patrón contrasta con lo esperado si la colonización del Atacama costero (B) hubiera 
detonado un episodio de diversificación acelerado tras la hiperaridificación. Sin embargo, 
tasas constantes no implican ausencia de especiación relevante, ya que la coexistencia 
de múltiples especies en áreas restringidas como el Desierto de Atacama costero (B) y 
Chile mediterráneo costero (D) sugiere procesos de diversificación en simpatría o 
parapatría, posiblemente asociados a la heterogeneidad microambiental y a la 
especialización ecológica fina (Tabla 3.2) (Guerrero et al., 2011; Villalobos-Barrantes et 
al., 2021). Estudios recientes en Cactaceae sudamericanas han mostrado que la 
estabilidad de tasas de diversificación puede coexistir con radiaciones crípticas y 
microendemismos, impulsados por topografía compleja y gradientes ecológicos 
(Merklinger et al., 2021; Majure et al., 2023). En el caso de Eriosyce, la alta riqueza local 
en B y D, junto con la dispersión recurrente hacia Chile mediterráneo andino (E) y Andes 
argentinos (F), indica que la diversificación no dependió exclusivamente de la expansión 
hacia nuevos ambientes, sino también de la explotación diferenciada de hábitats y de 
recursos dentro de regiones ya ocupadas. 

3.4.3 Evolución del nicho hidrológico y su relación con la diversificación 

Los resultados obtenidos en Eriosyce son consistentes con una dinámica macroevolutiva 
sin episodios discretos de aceleración pronunciada a escala del árbol completo, lo que 
sugiere que la diversificación neta se habría acumulado de manera relativamente 
distribuida entre linajes. Este patrón no implica ausencia de diferenciación ecológica, sino 
que indica que los cambios asociados al nicho hidrológico no se tradujeron 
necesariamente en incrementos detectables de diversificación neta. En este sentido, los 
análisis de STRAPP y PGLS mostraron que los valores actuales de D-excess, largo de 
la raíz y bio17 no explican la variación interespecífica en λ - μ, lo que sugiere que la 
especialización hidrológica no opera como un predictor directo y monotónico de 
diversificación en el género. 
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Esta interpretación es coherente con la visión actual de que la diversificación de 
Cactaceae no puede atribuirse únicamente a la aridificación o a un solo eje ambiental. 
Hernández-Hernández et al. (2014) propusieron que la elevada diversificación de los 
cactus responde a un escenario complejo, en el que la expansión de ambientes áridos 
interactuó con la evolución de formas de crecimiento, estrategias reproductivas y 
trayectorias biogeográficas. De manera similar, Thompson et al. (2024) mostraron que la 
diversificación de Cactaceae está asociada a múltiples predictores abióticos y bióticos, 
destacando el rango térmico diurno, el contenido de arena del suelo y el tamaño de la 
planta, con contribuciones menores de la isotermalidad y el tamaño del rango geográfico. 
Además, sus resultados sugieren que las tasas de especiación pueden maximizarse bajo 
condiciones ambientales intermedias, más que bajo extremos climáticos. En este marco, 
la ausencia de una relación directa entre los rasgos hidrológicos evaluados y la 
diversificación neta en Eriosyce resulta congruente con una diversificación multifactorial, 
donde la disponibilidad hídrica representa solo una dimensión dentro de un conjunto más 
amplio de presiones ecológicas y funcionales. 

No obstante, los análisis centrados en el tempo evolutivo de los rasgos aportan un 
matiz importante. Aunque STRAPP no detectó asociaciones significativas entre las tasas 
evolutivas de los rasgos y la diversificación neta, los modelos PGLS indicaron una 
relación positiva entre la tasa de evolución del largo de la raíz y λ - μ. Esta señal debe 
interpretarse con cautela, dado que no fue confirmada al incorporar la incertidumbre 
posterior de las tasas de BAMM; sin embargo, sugiere que el componente funcional 
radical podría haber tenido un papel más estrecho en la diferenciación macroevolutiva 
que las dimensiones isotópica (D-excess) o climática (bio17). Esta distinción entre el 
valor actual de un rasgo y su velocidad de cambio es relevante, porque estudios recientes 
en Cactaceae han mostrado que el tempo de evolución de un rasgo puede ser más 
informativo que su estado fenotípico final para explicar la especiación. Thompson y 
Venditti (2026), por ejemplo, encontraron que la longitud floral se relaciona débilmente 
con la especiación, mientras que la tasa de evolución de la longitud floral constituye un 
predictor mucho más fuerte. 

En conjunto, estos resultados sugieren que el nicho hidrológico en Eriosyce 
contribuyó principalmente al modo de diferenciación ecológica y funcional de los linajes, 
más que a una aceleración directa y generalizada de la diversificación neta. La evolución 
del sistema ecohidrológico parece haber estado marcada por ajustes recurrentes hacia 
estados funcionales diferenciados, especialmente en relación con la arquitectura radical 
y la ocupación de ambientes con distinta disponibilidad hídrica. Sin embargo, esta 
diferenciación no constituye por sí sola evidencia de una radiación adaptativa impulsada 
por el nicho hidrológico. Más bien, apunta a un escenario en el que la historia climática, 
la estructura espacial del paisaje, las propiedades del sustrato, la arquitectura radical y 
la conectividad histórica entre áreas habrían interactuado para modular la diversificación 
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del género. En este sentido, los eventos climáticos del Plio-Pleistoceno y del Cuaternario 
temprano, ampliamente documentados como relevantes para la dinámica poblacional y 
la distribución de cactáceas sudamericanas, pudieron haber contribuido a la 
fragmentación, persistencia y expansión de linajes, sin necesariamente producir cambios 
discretos y generalizados en las tasas de diversificación. 

Los resultados obtenidos sobre la historia biogeográfica, los patrones de 
diversificación y su relación con el nicho hidrológico en Eriosyce tienen implicaciones 
directas para la investigación futura y para la conservación de este género endémico de 
ambientes áridos y semiáridos de Chile y Argentina. El patrón de colonizaciones múltiples 
y bidireccionales entre el Desierto de Atacama costero (B), Chile mediterráneo costero 
(D) y regiones andinas (E, F) sugiere que la conectividad histórica entre estas áreas fue 
un factor clave en la diversificación. La fragmentación actual de hábitats, debida tanto a 
procesos naturales como a presiones antropogénicas, podría interrumpir esta 
conectividad y afectar la capacidad de dispersión y colonización de los linajes, 
reduciendo su potencial adaptativo. Estudios de modelado de distribución bajo 
escenarios de cambio climático podrían evaluar la vulnerabilidad de los clados con 
rangos restringidos, particularmente aquellos endémicos del núcleo hiperárido (B), que 
enfrentan condiciones extremas y márgenes estrechos de tolerancia fisiológica (Larridon 
et al., 2014; Amaral et al., 2021). Esto hace relevante un monitoreo evolutivo a largo 
plazo, integrando filogenómica, ecofisiología y teledetección para detectar cambios en la 
dinámica adaptativa del género. Finalmente, Eriosyce representa un modelo ideal para 
estudiar cómo la historia geológica y climática de Sudamérica, la heterogeneidad 
espacial y la innovación funcional interactúan en la diversificación de plantas en 
ambientes extremos. Profundizar en esta línea de investigación puede aportar no solo al 
conocimiento básico de la evolución en zonas áridas, sino también a la formulación de 
estrategias de manejo adaptativo que integren la conservación de la diversidad 
filogenética y funcional. 
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CAPÍTULO IV 

DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

 
 
 
 
 
La presente tesis integró aproximaciones ecofisiológicas, isotópicas, climáticas y 
filogenéticas para evaluar la colonización del desierto hiperárido por Eriosyce y explorar 
si la variación del nicho hidrológico se asocia con la dinámica de diversificación del 
género. En conjunto, los resultados muestran que Eriosyce presenta una diferenciación 
marcada del nicho hidrológico y una historia biogeográfica compleja, caracterizada por 
colonizaciones repetidas del hiperárido costero y conectividad regional entre áreas 
costeras, mediterráneas e interiores. Sin embargo, la variación del nicho hidrológico no 
se asoció con la tasa neta de diversificación a la escala macroevolutiva evaluada. En 
conjunto, la evidencia biogeográfica, isotópica, funcional y macroevolutiva apoya 
parcialmente la hipótesis propuesta, sugiriendo que la ocupación del desierto hiperárido 
no respondió a un único proceso, sino a la interacción entre historia espacial, 
diferenciación ecológica y disponibilidad efectiva de agua. 

En relación con la primera predicción, la reconstrucción biogeográfica y la 
cronología de los eventos indican que la colonización del Atacama hiperárido por 
Eriosyce ocurrió de manera reiterada y en tiempos relativamente recientes, 
principalmente durante el Plioceno y el Pleistoceno, lo cual incluyó clados con 
conservadurismo biogeográfico basal en rangos estrictamente costeros. El mapeo 
estocástico biogeográfico mostró predominio de especiación dentro de áreas y ganancias 
de rango, situando al hiperárido costero como un nodo central de conectividad regional. 
La evidencia de rutas recurrentes entre el hiperárido costero y el mediterráneo costero, 
junto con expansiones hacia áreas interiores y desiertos vecinos, apoya un escenario 
reticulado de colonizaciones múltiples y conectividad episódica. En el marco del modelo 
evaluado, la ausencia de contracciones anagenéticas es consistente con una historia 
espacial explicada principalmente por colonizaciones y ampliaciones de rango, junto con 
diversificación in situ, más que por pérdidas repetidas de áreas. Este patrón es 
consistente con la idea de que las condiciones hiperáridas se establecieron antes de la 
expansión del género hacia estos ambientes, generando un desfase temporal entre la 
instauración del clima extremo y la colonización efectiva, como se ha documentado en 
otros linajes de plantas del desierto de Atacama (Guerrero et al., 2013; Luebert & Wen, 
2008). La recurrencia de eventos de colonización, junto con la conectividad detectada 
entre el hiperárido costero, el dominio mediterráneo y áreas interiores, sugiere que la 
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expansión no fue un evento único, sino un proceso dinámico favorecido por ventanas 
climáticas y heterogeneidad espacial del paisaje. 

El nicho hidrológico de Eriosyce exhibe una estructura multivariada pronunciada en 
la que convergen gradientes ambientales (aridez/precipitación y variables térmicas), 
gradientes geográficos (altitud y distancia a la costa) y variables isotópicas (δ¹⁸O, δ²H y 
D-excess), lo que evidencia diferenciación ecológica entre especies a lo largo del 
gradiente costero-interior.  

Los análisis comparativos indican que variables geográficas y climáticas explican 
componentes importantes de la variación isotópica entre especies, particularmente en 
métricas sensibles a procesos de evaporación y a la influencia marina, apoyando que el 
contexto espacial y el gradiente hidroclimático estructuran la disponibilidad y el uso del 
agua en el género. En conjunto, se estableció un marco cuantitativo para interpretar el 
nicho hidrológico como una dimensión ecológica integradora relevante para explicar 
patrones de distribución y persistencia en ambientes áridos e hiperáridos. Estos 
resultados respaldan la segunda y tercera predicción. Los análisis muestran que Eriosyce 
presenta una diferenciación marcada en sus estrategias de uso del agua, evidenciada 
por la variación en δ¹⁸O, δ²H y D-excess, pero no por las diferencias en la arquitectura 
radical. Estas señales indican que las especies ocupan nichos hidrológicos 
contrastantes, asociados a distintas fuentes de agua como niebla costera, 
precipitaciones, aportes andinos y a condiciones ambientales específicas a lo largo del 
gradiente costero-interior. La asociación entre variables isotópicas, geográficas y 
climáticas confirma que el nicho hidrológico no es una dimensión unidimensional de 
aridez, sino un sistema integrador donde convergen disponibilidad hídrica, contexto 
espacial y estrategias funcionales. En este sentido, la especialización hidrológica en 
ambientes hiperáridos parece estar vinculada a rasgos que optimizan la adquisición y 
almacenamiento de agua, particularmente en sistemas dominados por entradas hídricas 
episódicas o no pluviales, lo cual coincide con estudios que destacan la importancia de 
la niebla y fuentes alternativas de agua en la ecología de plantas desérticas (Mooney et 
al., 1980; Rundel et al., 1991). 

Las tasas netas de diversificación estimadas para Eriosyce mostraron variación 
moderada entre especies y un patrón macroevolutivo compatible con ausencia de 
cambios abruptos concentrados en el árbol, lo que sugiere que la diversificación se 
acumuló de manera relativamente distribuida entre linajes. Sin embargo, la cuarta 
predicción no fue respaldada por los resultados. Ni los valores observados de las 
variables hidrológicas ni sus tasas evolutivas mostraron asociaciones robustas con la 
tasa neta de diversificación. Los análisis mediante STRAPP no detectaron relaciones 
significativas, lo que indica que, una vez considerada la estructura filogenética y la 
incertidumbre en la estimación de tasas, la variación del nicho hidrológico no explica 
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directamente las diferencias en diversificación entre especies. Aunque el PGLS detectó 
una asociación positiva entre la tasa evolutiva del largo de la raíz y la diversificación neta, 
esta señal no fue confirmada por STRAPP, por lo que debe interpretarse con cautela. En 
conjunto, estos resultados sugieren que, si bien la evolución del nicho hidrológico fue 
clave para la colonización y persistencia en ambientes hiperáridos, no constituye un 
motor directo de la diversificación a escala macroevolutiva. Este desacople entre 
diferenciación ecológica y diversificación es consistente con evidencia reciente en 
Cactaceae, donde la diversificación no responde a un único gradiente ambiental, sino a 
la interacción de múltiples factores, incluyendo variables climáticas, edáficas y rasgos 
funcionales (Thompson et al., 2024). En este marco, el nicho hidrológico en Eriosyce 
parece haber actuado principalmente como un filtro ecológico que condicionó qué linajes 
pudieron colonizar y persistir en el hiperárido, más que como un factor que incrementó 
directamente las tasas de especiación. 

En conjunto, la colonización exitosa del hiperárido por Eriosyce parece depender 
de la interacción entre historia biogeográfica, conectividad regional y diversificación local, 
más que de un incremento generalizado de la diversificación neta asociado a un 
gradiente hidrológico simple. Los resultados apoyan un escenario en el cual la 
colonización del desierto hiperárido por Eriosyce estuvo mediada por la evolución del 
nicho hidrológico y por la capacidad de los linajes para explotar fuentes de agua limitadas 
y espacialmente heterogéneas. Sin embargo, esta diferenciación ecológica no se tradujo 
en un aumento generalizado de la diversificación, lo que sugiere que la historia 
macroevolutiva del género estuvo determinada principalmente por procesos espaciales 
como colonización, conectividad y diversificación in situ más que por la acción directa de 
un gradiente hidrológico sobre las tasas de diversificación. 

Desde una perspectiva de conservación, el Atacama costero hiperárido emerge 
como un núcleo evolutivo relevante por concentrar linajes con establecimiento 
prolongado y radiaciones regionales, además de mantener conectividad histórica con 
dominios mediterráneos e interiores; la pérdida o fragmentación de estos hábitats podría 
comprometer la diversidad filogenética y funcional del género. Estudios futuros podrían 
incorporar variables edáficas y microclimáticas, evaluar predictores adicionales de 
diversificación (por ejemplo, amplitud térmica diaria, textura del suelo y tamaño de rango) 
y explorar modelos estratificados temporalmente que integren cambios del paisaje y del 
clima. 
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