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RESUMEN 
 
 
 
 
 

Comprender cómo se originan, diversifican y estructuran espacialmente los linajes en 
ambientes áridos y topográficamente complejos constituye una pregunta central en biología 
evolutiva. En estos sistemas, la distribución de los organismos suele estar determinada por la 
discontinuidad de hábitats favorables, la heterogeneidad ambiental, la rugosidad del paisaje y 
los cambios históricos en la conectividad entre poblaciones. En el occidente sudamericano, el 
sistema conformado por los Andes, el Desierto de Atacama y Chile central representa un 
escenario particularmente adecuado para evaluar estos procesos, debido a la combinación de 
aridez extrema, gradientes climáticos pronunciados, valles transversales, cordones 
montañosos, cuencas interiores y una elevada concentración de linajes endémicos. Dentro de 
este contexto, Leucostele constituye un modelo de estudio especialmente informativo, ya que 
corresponde a un género de cactus columnares de la subtribu Trichocereinae distribuido desde 
el sistema andino del noreste de Chile, sur de Bolivia y noroeste de Argentina hasta el Desierto 
de Atacama y Chile central. Sin embargo, la historia evolutiva del género ha permanecido 
insuficientemente resuelta debido a la incertidumbre sobre su monofilia, sus relaciones 
internas, su delimitación taxonómica, su origen geográfico y los procesos espaciales que 
habrían favorecido su diversificación. 
 
En esta tesis se evaluó la hipótesis de que Leucostele constituye un linaje con centro de origen en 
el sistema altoandino, cuya dispersión y colonización posterior del gradiente Desierto de Atacama-
Chile central habría determinado su principal diversificación, favorecida por la interacción entre 
aislamiento geográfico y rugosidad topográfica. Bajo esta hipótesis, se predijo que la 
reconstrucción filogenética y biogeográfica mostraría pocos eventos de transición hacia el Desierto 
de Atacama-Chile central, seguidos por múltiples divergencias internas dentro de ella. Además, si 
el aislamiento geográfico y la rugosidad topográfica promovieron el aislamiento genético y la 
divergencia en Leucostele, las especies estrechamente relacionadas mostrarían altos niveles de 
estructuración genómica; aunque, si el aislamiento genético solo se alcanzó de forma incipiente, 
las poblaciones ubicadas en áreas de contacto secundario deberían exhibir mezcla genética y alta 
incertidumbre ancestral. Para evaluar estas predicciones, se integraron dos escalas 
complementarias de análisis: una aproximación filogenómica, temporal y biogeográfica a nivel del 
género, y una aproximación genómico-poblacional orientada a evaluar diferenciación, estructura 
espacial y mezcla genética a lo largo del gradiente Atacama-Chile central. 
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En primer lugar, se reconstruyó la filogenia molecular de Leucostele a partir de una matriz 
plastidial obtenida mediante genome skimming, se estimaron los tiempos de divergencia entre 
linajes mediante inferencia bayesiana y se infirieron las áreas ancestrales mediante modelos de 
biogeografía histórica. Los resultados recuperaron a Leucostele como un linaje monofilético y 
evolutivamente independiente dentro de Trichocereinae, hermano de Harrisia y claramente 
diferenciado de Trichocereus s.str., lo que proporciona una base filogenómica sólida para 
estabilizar la delimitación genérica del grupo. La datación molecular indicó que la edad corona 
de Leucostele se sitúa alrededor de 3.03 Ma, durante el Plioceno tardío, y que L. atacamensis 
corresponde al linaje más tempranamente divergente. La reconstrucción biogeográfica sugiere 
que la fase basal del género estuvo asociada a un contexto andino-oriental, principalmente 
vinculado a la Puna oriental y el Monte-Yungas, antes de una reorganización espacial posterior 
hacia el Desierto de Atacama y Chile central. 
 
La historia biogeográfica inferida indica que la diversificación de Leucostele no corresponde a 
una expansión lineal simple desde un único centro, sino a una secuencia de colonización, 
persistencia, diversificación regional y cambios de rango entre áreas. El mapeo estocástico 
biogeográfico recuperó un predominio de procesos cladogenéticos, principalmente eventos de 
simpatría y eventos fundador, con una fuerte concentración de eventos dentro del Desierto de 
Atacama y una contribución secundaria de Chile central-sur. Este patrón es consistente con una 
diversificación regional en el núcleo atacameño, seguida por expansiones hacia Chile central-
norte, Chile central-sur y áreas andinas orientales. En conjunto, los resultados del capítulo 
filogenómico-biogeográfico apoyan la idea de un origen basal andino para el género, pero 
muestran que la mayor reorganización espacial y diversificación ocurrió posteriormente en el 
dominio árido y mediterráneo occidental del Desierto de Atacama-Chile central. 
 
En segundo lugar, se evaluaron los patrones genómicos de diferenciación, estructura 
poblacional y mezcla genética de Leucostele a lo largo del gradiente Desierto de Atacama-
Chile central. Para ello, se analizaron 151 individuos pertenecientes a 20 poblaciones mediante 
9 397 SNPs, considerando la distribución geográfica de las poblaciones y la rugosidad 
topográfica del paisaje. Los análisis de estructura genética identificaron diez grupos genéticos 
diferenciados latitudinalmente, lo que evidencia una fuerte estructuración genómica a lo largo 
del gradiente. Además, se detectó un patrón robusto de aislamiento por distancia, consistente 
con la influencia de la separación espacial, la aridez extrema y las barreras topográficas en la 
restricción del flujo génico entre poblaciones. Esta estructura fue particularmente marcada en 
el sector hiperárido entre Taltal y La Serena, donde el relieve escarpado y las condiciones 
ambientales extremas probablemente han favorecido la fragmentación poblacional y la 
divergencia genómica.  
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Sin embargo, los límites genéticos entre poblaciones y linajes no fueron completamente 
rígidos. La presencia de poblaciones con alta entropía ancestral, especialmente en áreas de 
menor rugosidad y mayor proximidad espacial, sugiere que el contacto secundario, la 
introgresión y la conectividad parcial continúan influyendo en la diversidad genética del 
género. Este patrón fue especialmente evidente en sectores del corredor central, donde algunas 
poblaciones cercanas mostraron mayor cohesión genética y señales de mezcla. La discordancia 
entre los grupos genéticos y algunas delimitaciones morfológicas tradicionales indica que la 
evolución de Leucostele ha estado influida por procesos de especiación incipiente, hibridación 
recurrente y evolución reticulada, lo que contribuye a explicar la complejidad taxonómica 
históricamente asociada al género. 
 
En conjunto, esta tesis apoya un escenario evolutivo en el que Leucostele se originó en un 
contexto andino y posteriormente colonizó el gradiente Desierto de Atacama-Chile central, 
donde ocurrió la mayor parte de su diversificación. La interacción entre aislamiento geográfico, 
rugosidad topográfica y heterogeneidad ambiental habría favorecido la divergencia entre 
linajes, mientras que la persistencia de zonas de contacto y conectividad parcial permitió 
episodios de mezcla genética e introgresión. Por tanto, la historia evolutiva de Leucostele no 
responde a un modelo de aislamiento permanente ni a una expansión geográfica simple, sino a 
una dinámica compleja de colonización, diversificación regional, fragmentación espacial, 
divergencia genómica y reconexión parcial. Estos resultados posicionan a Leucostele como un 
modelo relevante para comprender cómo los paisajes áridos y topográficamente heterogéneos 
pueden actuar simultáneamente como escenarios de diversificación, barreras al flujo génico y 
corredores episódicos de contacto secundario. Además, los hallazgos tienen implicancias 
taxonómicas y de conservación, ya que muchas poblaciones representan unidades evolutivas 
discretas, mientras que las zonas de mezcla constituyen reservorios importantes de diversidad 
genética e historia evolutiva compartida. 
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CAPÍTULO I 
 

INTRODUCCIÓN 
 
 
 
 
 
1.1. ANTECEDENTES 
Comprender cómo se originan y se estructuran espacialmente los linajes constituye uno de los 
problemas centrales de la biología evolutiva (Ricklefs, 2007; Morlon, 2014). En términos 
macroevolutivos, la diversidad observada en un clado depende no solo del tiempo transcurrido 
desde su origen, sino también de la interacción entre tasas de especiación y extinción, capacidad 
de dispersión y oportunidades de colonización de nuevos espacios geográficos (Futuyma & 
Kirkpatrick, 2023; Moen & Wiens, 2017). En este sentido, las regiones áridas y montañosas 
resultan especialmente informativas, porque la distribución de los organismos suele estar 
condicionada por una marcada heterogeneidad espacial del hábitat, por la discontinuidad de las 
áreas favorables y por una historia climática capaz de modificar repetidamente la conectividad 
entre poblaciones (Hua & Wiens, 2013; Hazzi et al., 2018; Evans et al., 2009).  
 

Los sistemas áridos rara vez constituyen matrices homogéneas. Por el contrario, suelen 
organizarse como mosaicos donde hábitats localmente aptos se encuentran separados por 
extensiones menos adecuadas o directamente hostiles (Fitzsimons & Michael, 2017). Cuando 
esta heterogeneidad ambiental se superpone a una topografía accidentada, el paisaje puede 
actuar simultáneamente como filtro ecológico y barrera espacial, restringiendo el flujo génico 
y favoreciendo la divergencia entre poblaciones (Sarkinen et al., 2012; Lagomarsino et al., 
2016). En consecuencia, la especiación en ambientes áridos no debe entenderse únicamente 
como el resultado de la distancia geográfica, sino también de la forma en que el relieve, la 
disponibilidad hídrica y la historia ambiental compartimentalizan el espacio y modifican las 
oportunidades de conexión entre linajes (Axelrod, 1967; Evans et al., 2009; Hua & Wiens, 
2013). Esta perspectiva es coherente con los enfoques que han destacado el papel del 
aislamiento geográfico, la dinámica del paisaje y la heterogeneidad ambiental en la 
diversificación de linajes vegetales y animales en sistemas complejos (Mayr, 1947; Hazzi et 
al., 2018).  
 

No obstante, la divergencia en estos sistemas no necesariamente ocurre bajo un modelo 
de separación rígida y permanente. En tierras áridas, las fluctuaciones climáticas pueden 
promover ciclos de contracción y expansión de rango mediados por cambios en la 
disponibilidad de agua más que por glaciación directa, aislando poblaciones durante ciertos 
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periodos y restableciendo conectividad durante otros (Hewitt, 1996, 2000; Tarasov et al., 2000; 
Médail & Diadema, 2009; Birks, 2019). De este modo, la historia evolutiva de muchos linajes 
áridos puede reflejar una dinámica en la que divergencia y contacto secundario se alternan en 
el tiempo. En cactus sudamericanos, por ejemplo, se ha propuesto que la inestabilidad histórica 
del hábitat subyace a los patrones actuales de diferenciación genética y estructura de 
distribución (Ossa et al., 2019; Merklinger et al., 2021; Meriño et al., 2024). 
 

Dentro de las plantas adaptadas a condiciones secas, Cactaceae representa uno de los 
linajes más notables por su diversidad, amplitud ecológica y éxito evolutivo en ambientes 
áridos y semiáridos (Arakaki et al., 2011). En el occidente sudamericano, múltiples evidencias 
sitúan una parte importante de la historia temprana de la familia en la región andina de Chile y 
Argentina, incluyendo el Desierto de Atacama y los Andes del sur de Bolivia, área que también 
ha sido propuesta como centro de origen y diversificación de la subtribu Trichocereinae y de 
la tradicional alianza Echinopsis (Hernández-Hernández et al., 2014). Por ello, los Andes del 
cono sur y los sistemas áridos asociados no solo concentran diversidad actual de cactáceas, 
sino que constituyen además un escenario clave para comprender la radiación de varios de sus 
linajes más emblemáticos (Guerrero et al., 2011; Duarte et al., 2014).  
 

Esta relevancia evolutiva se ve reforzada por la complejidad sistemática que caracteriza 
a muchos grupos sudamericanos de Cactaceae (Guerrero et al., 2019). En particular, Echinopsis 
sensu lato ha sido considerado uno de los casos más notorios de conflicto taxonómico dentro 
de la familia, debido a la coexistencia de alta disparidad morfológica, convergencia evolutiva 
y ausencia de caracteres consistentemente correlacionados con las relaciones filogenéticas 
(Ritz et al., 2007; Schlumpberger & Renner, 2012). Como resultado, la delimitación tradicional 
de varios géneros columnares sudamericanos ha debido reevaluarse a partir de evidencia 
molecular, poniendo de relieve que la semejanza morfológica puede reflejar convergencia 
adaptativa antes que parentesco cercano (Guerrero et al., 2019).  
 

En este marco, la subtribu Trichocereinae constituye un grupo particularmente adecuado 
para estudiar la interacción entre historia espacial, diferenciación de linajes y reorganización 
taxonómica (de Vos et al., 2025). Su asociación con ambientes áridos y andinos, junto con la 
concentración de diversidad en el occidente sudamericano (Hernández-Hernández et al., 2014), 
la convierte en un sistema natural para evaluar cómo la estructura del paisaje y la historia 
biogeográfica regional han contribuido a la diversificación de sus géneros. En consecuencia, 
cualquier aproximación al origen y diversificación de linajes predominantemente chilenos 
dentro de esta subtribu debe situarse necesariamente dentro del contexto más amplio de la 
radiación andino-árida de Cactaceae.  
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A escala regional, el gradiente que se extiende desde el Desierto de Atacama costero hasta 
Chile central constituye uno de los escenarios más notables para estudiar la diversificación 
vegetal en el occidente sudamericano (Arroyo et al., 2004; Poch et al., 2024). Esta franja 
alberga niveles excepcionalmente altos de endemismo y combina una marcada heterogeneidad 
climática con una fuerte complejidad topográfica, configurando un mosaico espacial favorable 
para la divergencia de linajes (Arroyo et al., 2004; Duarte et al., 2014). El Desierto de Atacama 
se caracteriza por condiciones hiperáridas a áridas extremas, a menudo moduladas por la niebla 
costera y por refugios hidrológicos localizados, mientras Chile central presenta mayor 
estacionalidad y un régimen predominantemente de lluvias invernales, con transición 
progresiva hacia condiciones menos secas a medida que aumenta la latitud (Armesto & 
Martínez, 1978; Garreaud et al., 2009; Luebert & Pliscoff, 2017). A pesar de estas diferencias, 
ambas regiones forman una continuidad espacial y ecológica a lo largo de la cual se distribuyen 
numerosos linajes xerofíticos, incluidos los cactus columnares de Leucostele.  
 

Además de su heterogeneidad actual, este gradiente posee una historia paleoclimática 
compleja. Las oscilaciones del Pleistoceno y del Holoceno modificaron repetidamente la 
extensión relativa de ambientes áridos y mésicos en el centro-norte de Chile, promoviendo 
contracciones y expansiones de rango que probablemente alteraron la conectividad entre 
poblaciones vegetales (Heusser et al., 1999; Hinojosa, 2005; Kaiser et al., 2008). 
Adicionalmente, el margen andino occidental entre Atacama y Chile central se caracteriza por 
un relieve escarpado y multinivel, en el que la Cordillera de la Costa, los valles longitudinales 
y transversales, las cuencas interiores y los gradientes altitudinales amplifican las diferencias 
ambientales a corta distancia y configuran un paisaje espacialmente compartimentalizado 
(Garreaud et al., 2010). Así, la conectividad entre poblaciones no depende únicamente de la 
distancia geográfica, sino también de la forma del relieve y de la distribución de los hábitats 
apropiados, de modo que la rugosidad topográfica puede incrementar la separación efectiva 
entre poblaciones incluso a distancias lineales moderadas, restringiendo la dispersión y 
favoreciendo la divergencia genética a lo largo del tiempo (Villalobos-Barrantes et al., 2022; 
Mardones & Scherson, 2023).  
 

Sin embargo, el paisaje no opera de manera uniforme sobre la conectividad biológica: 
mientras los sectores más abruptos y fragmentados tienden a promover aislamiento y 
diferenciación, las áreas menos rugosas o articuladas por corredores relativamente continuos 
pueden mantener o restablecer conectividad, generando episodios de contacto secundario y 
mezcla genética. Esta interpretación es consistente tanto con estudios realizados en Chile 
central, donde la complejidad topográfica ha sido asociada al origen de endemismos estrechos 
y a una fuerte estructuración genética entre poblaciones próximas (Villalobos-Barrantes et al., 
2022; Walter et al., 2024), como con trabajos sobre sistemas áridos y semiáridos de 
Sudamérica, en los que la inestabilidad histórica del hábitat y la configuración espacial del 
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paisaje han sido vinculadas con procesos de diferenciación genética, restricción local de la 
conectividad y reconexión posterior entre linajes (Pérez et al., 2006; Dillon et al., 2009; Ossa 
et al., 2019; Meriño et al., 2024; García et al., 2025). 
 

Dentro de este contexto, Leucostele constituye un sistema de estudio particularmente 
informativo para analizar procesos de diversificación espacial en ambientes áridos del 
occidente sudamericano. Se trata de un género de cactus columnares segregado de Echinopsis 
sensu lato, el cual incluye un conjunto de especies y subespecies distribuidas a lo largo del 
gradiente del Desierto de Atacama a Chile central, con un componente andino adicional hacia 
el noreste de Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina (Kiesling et al., 2008, 2014; 
Albesiano, 2012). Esta distribución sugiere que el género representa un linaje con fuerte 
identidad biogeográfica en el occidente sudamericano. Sin embargo, su persistente 
incertidumbre taxonómica y filogenética han impedido interpretar de manera robusta la historia 
espacial del género y evaluar si su diversificación principal ocurrió en los Andes de Chile, 
Bolivia y Argentina o en el Desierto de Atacama y Chile central. 
 

La historia de Leucostele se inserta en el amplio conflicto sistemático de Echinopsis s.l., 
donde la alta homoplasia morfológica y la convergencia adaptativa han dificultado la 
delimitación de grupos naturales (Schlumpberger & Renner, 2012). Muchos de los taxones 
actualmente reconocidos en Leucostele fueron transferidos a este género sin un sustento 
filogenético molecular específico, y la validez de varias especies y subespecies, en especial 
dentro del complejo de L. chiloensis, ha permanecido sujeta a discusión (Schlumpberger, 2012, 
2021; Guerrero & Walter, 2019; Walter & Guerrero, 2022). Las filogenias previas de Cactaceae 
y Trichocereinae incluyeron solo una fracción reducida de los taxones actualmente asignados 
a Leucostele, produciendo topologías parciales o contradictorias respecto de su monofilia, su 
grupo hermano y su estructura interna (Franck et al., 2013; Hernández-Hernández et al., 2014; 
Schlumpberger & Renner, 2012).  
 

En este marco, la principal interrogante no solo concierne al origen geográfico del género, 
sino también a los procesos espaciales que habrían favorecido su diversificación posterior. 
Dado que los Andes del noreste de Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina 
constituyen el centro de origen y diversificación de la subtribu Trichocereinae y la alianza 
Echinopsis (Hernández-Hernández et al., 2014), y que el Desierto de Atacama hasta Chile 
central concentra la mayor diversidad de Leucostele (Albesiano, 2012), resulta pertinente 
considerar la propuesta de Axelrod, según la cual la expansión a nuevas condiciones áridas 
puede estimular la diversificación en aquellos linajes ya adaptados a la aridez (Axelrod, 1967).  
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Bajo este marco, Leucostele se habría originado en los Andes de Chile, Bolivia y 
Argentina para posteriormente colonizar el Desierto de Atacama y Chile central, donde habría 
ocurrido la mayor parte de su diversificación, debido a las condiciones espaciales más 
heterogéneas que encontró una vez establecido allí, en comparación con el hábitat ancestral y 
relativamente más continuo de los ambientes andinos áridos. Desde esta perspectiva, la 
diversificación desértica-mediterránea de Leucostele habría sido favorecida por la combinación 
del aislamiento geográfico y rugosidad topográfica, ya que la complejidad del paisaje (cordones 
montañosos, valles transversales, cuencas interiores y fuertes gradientes altitudinales) pudo 
restringir el flujo génico entre poblaciones y promover su divergencia.  
 

Sin embargo, este proceso pudo no haber ocurrido bajo un modelo de separación rígida 
y permanente, sino como un mosaico evolutivo con aislamiento incompleto, en el cual distintos 
linajes habrían experimentado grados variables de desconexión espacial: las poblaciones 
situadas en sectores más abruptos tendieron a permanecer más aisladas y, por ende, a divergir 
con mayor facilidad, mientras que aquellas distribuidas en áreas menos rugosas pudieron 
mantener o restablecer conectividad, generando episodios de contacto secundario y mezcla 
genética. Así, la gran diversificación de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central 
podría interpretarse como el resultado de una colonización exitosa seguida por una 
diversificación regional en un paisaje topográficamente complejo, donde la fragmentación 
espacial promovió divergencia entre linajes, pero sin impedir completamente la reconexión 
posterior entre algunos de ellos.  
 

Por todo lo anterior, una aproximación integradora que combine filogenómica, 
estimación temporal, reconstrucción de áreas ancestrales y genómica poblacional, sustentada 
en un muestreo taxonómico intensivo, permitirá evaluar la historia evolutiva y biogeográfica 
de Leucostele, así como el papel del aislamiento geográfico y la heterogeneidad topográfica en 
la divergencia y mezcla de sus linajes, componentes complementarios de una misma dinámica 
evolutiva.  
 

Para dilucidar los mecanismos de diversificación espacio-temporal de Leucostele en los 
Andes de Chile, Bolivia y Argentina y en el gradiente Desierto de Atacama-Chile central, esta 
tesis se estructura en dos capítulos de investigación complementarios. El Capítulo II 
reconstruye la filogenia molecular del género mediante datos filogenómicos, estima los 
tiempos de divergencia entre sus linajes e infiere sus áreas ancestrales, con el fin de evaluar si 
Leucostele corresponde a un linaje con origen andino cuya colonización posterior del Desierto 
de Atacama y Chile central estuvo seguida por la mayor parte de su diversificación en esta 
región. El Capítulo III examina los patrones genómicos de diferenciación y estructura 
poblacional a lo largo del gradiente Atacama-Chile central, evaluando si la distancia geográfica 
y la rugosidad topográfica han restringido el flujo génico entre poblaciones y favorecido la 
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divergencia de linajes; asimismo, determina si en sectores de conectividad parcial o contacto 
secundario persisten señales de mezcla genética e incertidumbre ancestral, consistentes con un 
escenario de aislamiento incompleto. 

 
1.2. HIPÓTESIS 
Dado que los Andes del noreste de Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina constituyen 
el principal centro de origen y diversificación de la subtribu Trichocereinae y alianza Echinopsis, 
y que el Desierto de Atacama y Chile central concentran la mayor diversidad de Leucostele, se 
plantea que el género constituye un linaje con origen en el sistema andino, cuya dispersión y 
colonización posterior del gradiente desértico-mediterráneo habría determinado su principal 
diversificación. En este escenario, la interacción entre el aislamiento geográfico y la rugosidad 
topográfica habrían restringido el flujo génico entre poblaciones y promovido la formación de 
linajes divergentes. 
 
1.3. PREDICCIONES 
 
Predicción 1 
Si la principal diversificación de Leucostele ocurrió en el Desierto de Atacama-Chile central, la 
reconstrucción filogenética y biogeográfica del género debería mostrar pocos eventos de transición 
hacia esta región, seguidos por múltiples divergencias internas dentro de ella. Por el contrario, si 
la filogenia revela múltiples divergencias profundas concentradas en los Andes del noreste de 
Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina, la hipótesis de una diversificación principal 
en el Desierto de Atacama y Chile central quedaría debilitada. 
 
Predicción 2 
Si el aislamiento geográfico y la rugosidad topográfica en el Desierto de Atacama y Chile central 
promovieron el aislamiento genético y la divergencia en Leucostele, las especies estrechamente 
relacionadas mostrarán altos niveles de estructuración genómica. En caso contrario, si el 
aislamiento genético solo se logró de forma incipiente, las poblaciones ubicadas en áreas de 
contacto secundario mostrarían una mezcla genética con alta incertidumbre ancestral. 
 
1.4. OBJETIVOS 
 
Objetivo general 
Dilucidar la historia de origen y mecanismos de diversificación espacio-temporal de 
Leucostele, así como su estructuración genómica en el Desierto de Atacama y Chile central.  
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Objetivos específicos 
1. Reconstruir una filogenia molecular para el género Leucostele con base en el genoma del 

cloroplasto. 
2. Estimar los tiempos de divergencia entre los linajes que componen Leucostele. 
3. Inferir los rangos ancestrales y la historia de dispersión del género.  
4. Dilucidar los patrones genómicos de diferenciación y estructura poblacional de 

Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central. 
5. Evaluar el efecto del aislamiento geográfico y la heterogeneidad topográfica en la 

divergencia y la mezcla genómica en el Desierto de Atacama y Chile central. 
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CAPÍTULO II 
 

FILOGENÓMICA Y BIOGEOGRAFÍA DE LEUCOSTELE: ORIGEN ANDINO Y 
DIVERSIFICACIÓN EN ATACAMA-CHILE CENTRAL 

 
 
 
 
 
2.1. INTRODUCCIÓN 
Cactaceae constituye uno de los linajes más diversos de plantas suculentas y su área más 
probable de origen se sitúa en la región andina de Chile y Argentina, incluyendo el desierto de 
Atacama y los Andes del sur de Bolivia (Hernández-Hernández et al., 2014). Esta misma región 
ha sido propuesta además como el área más probable de origen de la subtribu Trichocereinae 
(Hernández-Hernández et al., 2014), dentro de la cual se ubica la tradicional alianza Echinopsis 
Zucc. En consecuencia, los Andes del cono sur y los sistemas áridos asociados no solo 
representan un centro actual de diversidad de cactáceas, sino también un escenario evolutivo 
clave para comprender la radiación de varios de sus linajes más emblemáticos. 
 

En el occidente sudamericano, la interacción entre la Cordillera de los Andes, el Desierto 
de Atacama y Chile central ha configurado un sistema árido-semiárido-mediterráneo con una 
marcada estructuración espacial de la diversidad evolutiva de la flora vascular chilena (Scherson 
et al., 2017), lo que lo convierte en un escenario particularmente adecuado para estudiar procesos 
de diversificación vegetal. Esta región combina aridez de larga duración, fuertes gradientes 
latitudinales y altitudinales, influencia de la niebla costera, estacionalidad mediterránea hacia 
el sur y una marcada heterogeneidad topográfica asociada a la Cordillera de los Andes, la 
Cordillera de la Costa, los valles transversales y las cuencas interiores (Garreaud et al., 2009, 
2010; Luebert & Pliscoff, 2017). En este contexto, la conectividad entre poblaciones no 
depende únicamente de la distancia geográfica, sino también de la forma del relieve y de la 
distribución espacial de los hábitats apropiados, lo que logra incrementar la separación efectiva 
entre poblaciones, restringir la dispersión y favorecer la divergencia genética a lo largo del 
tiempo (Villalobos-Barrantes et al., 2022; Mardones & Scherson, 2023). 

 
La diversificación vegetal en el Desierto de Atacama y regiones adyacentes no parece 

haber ocurrido mediante expansiones homogéneas y lineales, sino mediante procesos de 
colonización, persistencia local, fragmentación del hábitat y cambios recurrentes en la 
conectividad entre áreas (Dillon et al., 2009). De manera similar, en linajes de plantas asociados 
a ambientes áridos y semiáridos de Chile y Sudamérica se ha propuesto que la inestabilidad 
histórica del hábitat, las oscilaciones climáticas pleistocénicas, la heterogeneidad topográfica 
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y la diferenciación a lo largo de gradientes ambientales han contribuido a la estructuración de 
la diversidad actual (Ossa et al., 2019; Merklinger et al., 2021; Böhnert et al., 2022; Meriño et 
al., 2024; García et al., 2025). Ello sugiere que el sistema Atacama-Chile central ha funcionado 
como un escenario dinámico, donde la aridez y la fragmentación espacial pudieron promover 
aislamiento regional, pero también episodios de expansión, reconexión y diversificación 
secundaria entre áreas adyacentes. 

 
Dentro de este marco, Leucostele Backeb. representa un modelo especialmente 

informativo para evaluar procesos de diversificación espacial en cactus columnares del 
occidente sudamericano. El género se distribuye a lo largo del gradiente del Desierto de 
Atacama a Chile central, donde se desarrollan nueve especies (Albesiano, 2012), con un 
componente andino adicional hacia el noreste de Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de 
Argentina, región que alberga cuatro especies (Kiesling et al., 2008, 2014). Esta distribución 
sugiere que Leucostele constituye un linaje con una fuerte identidad biogeográfica, cuya 
historia permite contrastar si su diversificación principal ocurrió en el sistema andino o si, por 
el contrario, un origen andino fue seguido por una colonización posterior del Desierto de 
Atacama y Chile central, donde se habría concentrado la mayor parte de su diversificación.  

 
No obstante, la interpretación de esta historia evolutiva ha estado limitada por la 

complejidad sistemática de la alianza Echinopsis, uno de los casos más notorios de conflicto 
taxonómico entre los miembros sudamericanos de Cactaceae (Guerrero et al., 2019a). Esta 
alianza incluye entre 100 y 150 especies distribuidas desde el sureste de Brasil hasta la costa 
de Chile y Ecuador, con un centro de diversidad en los Andes orientales de Bolivia y el norte 
de Argentina (Schlumpberger & Renner, 2012). Su delimitación ha sido históricamente 
problemática, ya que especies filogenéticamente distantes pueden presentar rasgos 
morfológicos similares, mientras que taxones cercanamente emparentados pueden diferir 
notablemente en arquitectura, hábito de crecimiento, fenología floral y sistemas de polinización 
(Ritz et al., 2007; Schlumpberger & Renner, 2012). Esta combinación de alta disparidad 
morfológica, convergencia evolutiva y ausencia de caracteres consistentemente 
correlacionados con las relaciones filogenéticas motivó la subdivisión de Echinopsis s.l. y la 
reinstalación o reconocimiento de varios géneros, entre ellos Leucostele (Schlumpberger, 
2012). 

 
Dentro de esa reorganización, las especies columnares de flores nocturnas quedaron 

segregadas en dos clados relativamente distantes entre sí: Trichocereus s.str. y el clado de 
Echinopsis atacamensis (Schlumpberger & Renner, 2012). Sobre esta base, el clado de E. 
atacamensis apareció como hermano de Harrisia Britton y fue reconocido como un género 
independiente, Leucostele (Schlumpberger, 2012). Sin embargo, en dicho análisis Leucostele 
estuvo representado únicamente por tres taxones: L. atacamensis subsp. pasacana, L. 
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chiloensis y L. terscheckii, por lo que la delimitación del género y sus relaciones internas 
quedaron solo preliminarmente esbozadas. Además, las hipótesis filogenéticas disponibles no 
han sido completamente congruentes: Hernández-Hernández et al. (2014) no recuperaron a los 
taxones muestreados de Leucostele como un clado, mientras que Franck et al. (2013) 
obtuvieron una posición distinta para el género respecto de Harrisia, más cercana a 
Chamaecereus, Soehrensia y Trichocereus. Estas incongruencias indican que la posición 
filogenética exacta de Leucostele, su grupo hermano y sus afinidades con otros géneros 
columnares de Trichocereinae permanecen insuficientemente resueltas. 
 

La incertidumbre también afecta la delimitación interna del género. La mayor parte de 
los taxones actualmente reconocidos en Leucostele fueron transferidos a este género sin un 
sustento filogenético molecular específico (Schlumpberger, 2012, 2021; Guerrero & Walter, 
2019). Lo mismo ocurrió con la delimitación de varias subespecies propuestas, particularmente 
dentro de L. chiloensis (Hunt et al., 2006; Rodríguez et al., 2018; Albesiano, 2012), y con la 
elevación de algunas de estas entidades al rango específico (Guerrero & Walter, 2019). De 
hecho, las especies descritas por Albesiano (2012) y luego transferidas a Leucostele por 
Schlumpberger (2021), así como varias subespecies de L. chiloensis, no fueron reconocidas 
por Walter & Guerrero (2022) hasta disponer de evidencia más concluyente. En consecuencia, 
persisten dudas sobre la validez de varios taxones específicos e infraespecíficos. 
 

Hasta la fecha no se ha propuesto una hipótesis filogenética integral y robusta para 
Leucostele basada en un muestreo taxonómico suficientemente amplio que permita resolver 
simultáneamente su monofilia, relaciones internas y límites específicos e infraespecíficos. Las 
filogenias disponibles para Cactaceae o Trichocereinae han incluido solo una fracción reducida 
de los taxones actualmente asignados al género, lo cual ha proporcionado una resolución 
limitada y/o contradictoria (Schlumpberger & Renner, 2012; Franck et al., 2013; Hernández-
Hernández et al., 2014). Así, la posición filogenética precisa de Leucostele, la identidad de su 
grupo hermano y la estructura interna del género continúan siendo preguntas abiertas. Esta falta 
de resolución no solo limita la delimitación taxonómica del género, sino también la posibilidad 
de interpretar su historia espacial, ya que cualquier hipótesis sobre el origen, la dirección de 
dispersión y las áreas de diversificación de sus linajes depende de una filogenia robustamente 
resuelta y calibrada en el tiempo. 

 
Desde una perspectiva biogeográfica, varias observaciones previas permiten formular 

una hipótesis sobre el centro de origen de Leucostele y su historia espacial. Dado que los Andes 
del sur de Bolivia, el noreste de Chile y el noroeste de Argentina constituyen el principal centro 
de origen y diversificación de la subtribu Trichocereinae y de la alianza Echinopsis 
(Hernández-Hernández et al., 2014), y que Leucostele alcanza la mayor parte de su diversidad 
en el Desierto de Atacama y Chile central mediterráneo (Albesiano, 2012), es plausible que la 
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historia del género se haya originado en las áreas altoandinas áridas, seguida de la colonización 
y posterior diversificación en la franja desértica-mediterránea de Chile. Esta interpretación es 
coherente con la propuesta de Axelrod (1967), según la cual la expansión hacia nuevas 
condiciones áridas pudo haber estimulado la diversificación en linajes previamente adaptados 
a la aridez, más que implicar el origen de novo de tales adaptaciones en el área posteriormente 
radiada. 

 
La filogenia preliminar de Schlumpberger & Renner (2012) resulta congruente con esta 

posibilidad, al recuperar a Leucostele atacamensis, distribuida en los Altiplano Andino de 
Bolivia, Chile y Argentina, como el linaje de divergencia más temprana entre los taxones 
muestreados del género, mientras que L. chiloensis y L. terscheckii representan linajes 
posteriores asociados a Chile mediterráneo y a los Andes del sur, respectivamente. Sin 
embargo, tales interpretaciones siguen siendo tentativas, porque derivan de árboles con un 
muestreo taxonómico restringido y sin una reconstrucción formal de áreas ancestrales para el 
conjunto del género. Distinguir entre estos escenarios requiere, por tanto, no solo un muestreo 
taxonómico amplio, sino también una hipótesis filogenética robusta que permita identificar la 
posición de los linajes tempranamente divergentes y evaluar la dirección de los cambios 
espaciales dentro del género. 

 
Los avances recientes en secuenciación de nueva generación han demostrado ser 

particularmente útiles para resolver relaciones profundas y a nivel de especie en Cactaceae, 
tanto mediante datos nucleares como plastidiales (Majure et al., 2021, 2022; Böhnert et al., 
2025), así como para abordar procesos de diversificación en clados jóvenes y complejos del 
Desierto de Atacama y regiones adyacentes (Merklinger et al., 2021; Böhnert et al., 2022). En 
particular, las matrices plastidiales obtenidas mediante estrategias de genome skimming 
permiten ampliar considerablemente la señal filogenética respecto de los estudios basados en 
pocos marcadores del cloroplasto, favoreciendo una mayor resolución de los árboles, una 
estimación más robusta de edades nodales y reconstrucciones biogeográficas mejor sustentadas 
(Majure et al., 2022, 2023). En este contexto, una reconstrucción filogenética amplia de 
Leucostele, calibrada en el tiempo y acompañada de inferencias de áreas ancestrales, constituye 
un paso esencial para esclarecer la monofilia del género, sus relaciones internas, la delimitación 
de sus especies y taxones infraespecíficos, así como para evaluar la historia espacial de sus 
principales linajes. 

 
A partir de estos antecedentes, se plantea como hipótesis que Leucostele constituye un 

grupo monofilético cuyo origen estuvo asociado al Altiplano Andino, cuya dispersión y 
colonización posterior del Desierto de Atacama y Chile central estuvo seguida por una 
diversificación en el dominio desértico-mediterráneo occidental. Bajo esta hipótesis, se espera 
que los linajes tempranamente divergentes conserven una señal biogeográfica andina, mientras 
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que los clados internos muestren una mayor concentración de eventos de diversificación y 
cambios de rango asociados al Desierto de Atacama y Chile central. Con este propósito, en el 
presente capítulo se reconstruye la filogenia del género basado en el genoma del cloroplasto, 
se estiman los tiempos de divergencia entre sus linajes y se infieren sus áreas ancestrales, a fin 
de evaluar si la distribución espacial de los linajes que conforman Leucostele es consistente 
con un origen altoandino seguido por diversificación posterior en el Desierto de Atacama y 
Chile central. 
 
2.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
2.2.1. Sistema de estudio 
Leucostele es un género de cactus columnares de la subtribu Trichocereinae (de Vos et al., 
2025). Su rango de distribución se extiende desde el noreste de Chile, el sur de Bolivia y el 
noroeste de Argentina hasta el Desierto de Atacama y Chile central, abarcando ambientes 
andinos, desérticos, semiáridos y mediterráneos (Albesiano 2015). El sistema ocupado por 
Leucostele combina una marcada heterogeneidad ambiental y topográfica. Hacia el norte y el 
oriente, el género se asocia a ambientes áridos de altura vinculados a las provincias 
biogeográficas Puna, Monte y Yungas (Escalante et al., 2025). Hacia el occidente, se distribuye 
en el Desierto de Atacama, caracterizado por condiciones hiperáridas a áridas y por una alta 
discontinuidad de hábitats favorables, y hacia el sur alcanza ambientes semiáridos y 
mediterráneos de Chile central, donde aumentan la estacionalidad de las precipitaciones y la 
complejidad del relieve (Luebert & Pliscoff, 2017). Esta transición ambiental está influida por 
la historia geológica y climática del margen occidental de Sudamérica, incluyendo el 
levantamiento andino, la formación de barreras orográficas y el establecimiento de condiciones 
áridas en el norte de Chile (Garreaud et al., 2009, 2010). 
 

Desde el punto de vista taxonómico, la delimitación de entidades en Leucostele ha sido 
históricamente compleja, en particular dentro del complejo de L. chiloensis (Tabla 2.1). Esta 
inestabilidad se evidencia en los distintos tratamientos del grupo: Hunt et al. (2006) y Hunt 
(2016) reconocieron siete especies y tres subespecies como parte de Echinopsis, Albesiano 
(2012, 2015) delimitó 13 especies y cuatro subespecies bajo Trichocereus, mientras que 
Schlumpberger (2021) reconoció igual número de especies y subespecies, aunque no 
exactamente las mismas entidades, dentro de Leucostele. Por su parte, Walter & Guerrero 
(2022) abordaron el género solo para Chile, donde reconocieron seis especies. En conjunto, 
varios taxones han recibido tratamientos contrastantes, ya sea como especies independientes, 
subespecies o sinónimos. Esta situación es especialmente evidente en las entidades asociadas 
a los complejos de L. chiloensis y L. nigripilis, que en los sentidos de Hunt (2016) y Walter & 
Guerrero (2022), respectivamente, muestran las circunscripciones más amplias posibles. 
 

20



 
Tabla 2.1. Reseña histórica de la delimitación taxonómica en Leucostele. 

Hunt (2016) 
Echinopsis 

Albesiano (2012, 2015) 
Trichocereus 

Schlumpberger (2021) 
+ Lodé (2024) 

Leucostele 

Walter & 
Guerrero (2022) 

Leucostele 
E. atacamensis 
subsp. atacamensis 

T. atacamensis 

L. atacamensis subsp. 
atacamensis L. atacamensis 

E. atacamensis 
subsp. pasacana 

L. atacamensis subsp. 
pasacana - 

- T. faundezii L. faundezii 

L. chiloensis E. chiloensis subsp. 
chiloensis 

T. chiloensis subsp. 
australis 

L. chiloensis subsp. 
australis 

T. chiloensis subsp. 
chiloensis 

L. chiloensis subsp. 
borealis 
L. chiloensis subsp. 
chiloensis 

T. chiloensis subsp. 
eburneus 

L. chiloensis subsp. 
eburneus 

T. chiloensis subsp. 
panhoplites 

L. chiloensis subsp. 
panhoplites 

E. chiloensis subsp. 
litoralis 

T. chiloensis subsp. 
litoralis L. litoralis L. litoralis 

T. bolligeriana L. bolligeriana L. bolligeriana 
E. chiloensis subsp. 
skottsbergii 

T. skottsbergii L. skottsbergii 
L. skottsbergii 

T. undulosa L. undulosa 
E. coquimbana T. nigripilis L. nigripilis 

L. nigripilis 
E. deserticola T. deserticola 

L. deserticola 
- T. spinibarbis 
- T. pectinifera L. pectinifera 
E. terscheckii T. terscheckii L. terscheckii - 
E. tunariensis T. tunariensis L. tunariensis - 
E. werdermanniana T. werdermanniana L. werdermanniana - 

 
2.2.2. Muestreo de taxones 
Se incluyeron 11 de las 13 especies de Leucostele y 16 taxones de los 18 aceptados por Plants 
of the World Online (POWO, 2026; Tabla 2.2), el cual asume el criterio de Schlumpberger 
(2021), excepto por el reconocimiento de L. chiloensis subsp. borealis como independiente de 
L. chiloensis subsp. chiloensis (Lodé 2024). Este muestreo cubrió casi toda la distribución del 
género (desde el norte de Chile hasta el noroeste Argentina y Chile central), excepto Bolivia, 
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aunque de los cuatro taxones bolivianos, dos resultan compartidos con Argentina y fueron 
incluidos en el estudio. La mayoría de los taxones de Leucostele se representaron mediante una 
única muestra, procedentes de poblaciones seleccionadas por su relevancia taxonómica 
(localidades tipo o históricamente citadas; Figura 2.1A), mientras que para L. deserticola, L. 
chiloensis subsp. chiloensis y L. chiloensis subsp. australis se incluyeron 2-3 poblaciones, para 
un total de 20 accesiones del género (Tabla 2.2). Otros siete miembros de la subtribu 
Trichocereinae: Acanthocalycium Backeb., Lobivia Britton & Rose, Soehrensia Backeb. y 
Trichocereus (A.Berger) Riccob. de la alianza Echinopsis Zucc., así como Denmoza Britton & 
Rose, Harrisia Britton y Oreocereus (A.Berger) Riccob., además de Browningia Britton & 
Rose (subtribu Rebutiinae), fueron secuenciados para su uso como grupos externos (Tabla 2.2), 
basados en topologías filogenéticas previas publicadas en Cactaceae (Hernández-Hernández & 
al., 2011; Schlumpberger & Renner, 2012). Las 28 muestras finalmente incluidas en el estudio 
fueron obtenidas de ejemplares vivos en sus poblaciones naturales, de los cuales se recolectó 
una pequeña porción de tejido de raíz preservada en silica hasta la extracción del ADN.  
 
2.2.3. Extracción del ADN, secuenciación y alineamiento 
El ADN genómico se extrajo siguiendo el protocolo descrito por Edwards et al. (1991). Tras 
la extracción, la pureza del ADN  fue verificada (A260/A280 = 1.8-2.0), y se seleccionaron 40 
μL de ADN total a una concentración de 60 ng/μL para el genome skimming. La preparación 
de bibliotecas y la secuenciación fueron realizadas por NOVOGENE (https://www.novogene. 
com/) mediante tecnología Illumina NovaSeq, utilizando secuenciación de lecturas paired-end, 
lo que produce lecturas en bruto de 150 pb. Las lecturas en bruto de todos los taxones fueron 
importadas en Geneious v. 11.1.5 (Biomatters Ltd., https://www.geneious.com) y mapeadas de 
referencia al ensamblaje del plastoma de Opuntia quimilo K. Schum. (L. Majure, datos no 
publicados), mediante el algoritmo Geneious Read Mapper, usando los parámetros por defecto 
del programa. Aunque O. quimilo no pertenece a Trichocereinae, su plastoma fue utilizado 
como referencia operativa para el ensamblaje por mapeo debido a la conservación general de 
la estructura y del contenido génico plastidial en Cactaceae. A partir de las lecturas mapeadas 
se generaron secuencias de consenso mayoritario y se utilizaron para construir un alineamiento 
inicial usando el plugin MAFFT v.7 (Katoh & Standley, 2016) en Geneious. A continuación, 
se eliminaron las posiciones con al menos el 50 % de datos faltantes, como un criterio de 
completitud y calidad de la matriz. 
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Tabla 2.2. Muestras de Leucostele y grupos externos incluidos en el análisis filogenético. Se indica la codificación de áreas utilizada 
para la reconstrucción biogeográfica de Leucostele: (A) Puna occidental, (B) Puna oriental, (C) Monte-Yungas, (D) Desierto de Atacama, 
(E) Chile central-norte y (F) Chile central-sur. Entre las localidades muestreadas, se señalan con un asterisco las localidades tipo de los 
nombres de Leucostele. 
Taxón Áreas Localidad Latitud Longitud Muestra 
Leucostele Backeb. (subtribu Trichocereinae)      
L. atacamensis (Phil.) Schlumpb. subsp. atacamensis A *San Pedro de Atacama, Chile -22.769 -68.076 GB193 
L. atacamensis subsp. pasacana (F.A.C.Weber ex 
Rümple) Schlumpb. BC Quebrada Los Toros, Argentina -24,398 -65,773 PG2079 

L. bolligeriana (Mächler & Helmut Walter) Schlumpb. F *Punta de Lobos, Pichilemu, Chile -34.427 -72.040 GB181 

L. chiloensis subsp. australis (F.Ritter) Schlumpb. EF 
*Las Chilcas, Chile -32.851 -70.877 GB128 
Valle de Tinguiririca, Chile -34.733 -70.738 GB156 
*Villa Prat, Chile -35.107 -71.617 GB187 

L. chiloensis subsp. borealis (F.Ritter) Lodé D *Valle del Elqui, Chile -30.044 -70.819 GB51 

L. chiloensis (Colla) Schlumpb. subsp. chiloensis E 
F 

Valle de Putaendo, Chile -32.505 -70.585 GB123 
*Río San Francisco, Chile -33.297 -70.356 GB138 

L. chiloensis subsp. eburneus (K.Schum.) Schlumpb. E *Quelón, Chile -31.467 -71.162 GB79 
L. chiloensis subsp. panhoplites (K.Schum.) Schlumpb. D Mina Algarrobo, Chile -28.777 -70.966 GB12 

L. deserticola (Werderm.) Schlumpb. D 
Quebrada Agua Verde, Chile -30.371 -71.233 GB09 
Valle de Los Choros, Chile -29.337 -71.219 GB23 

L. faundezii (Albesiano) Schlumpb. E *Coyuntagua, Chile -31.672 -71.288 GB104 
L. litoralis (Johow) P.C.Guerrero & Helmut Walter E Pichidangui, Chile -32.155 -71.521 GB107 
L. nigripilis (Phil.) P.C.Guerrero & Helmut Walter D *Norte de La Serena, Chile -29.685 -71.306 GB26 
L. pectinifera (Albesiano) Schlumpb. D Andacollo, Chile -30.141 -71.214 GB62 
L. skottsbergii (Backeb.) P.C.Guerrero & Helmut Walter DE Puerto Oscuro, Chile -31.421 -71.585 GB90 

L. terscheckii (J.Parm. ex Pfeiff.) Schlumpb. C San Fernando de Catamarca, 
Argentina -28,479 -65,652 PG2069 

L. undulosa (Albesiano) Schlumpb. D *Peña Blanca, Chile -30.809 -71.574 GB43 
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Taxón Áreas Localidad Latitud Longitud Muestra 
Subtribu Trichocereinae: alianza Echinopsis      
Acanthocalycium leucanthum (Gillies ex Salm-Dyck) 
Schlumpb.  Potrerillos, camino a Mendoza, 

Argentina -32,996 -69,174 PG2045 

Lobivia ferox Britton & Rose  Purmamarca, Argentina -23.745 -65.509 PG2102 
Soehrensia formosa (Pfeiff.) Backeb.  Quebrada Escalera, Chile -22.736 -68.061 GB197 
Trichocereus macrogonus (Salm-Dyck) Riccob.  Cultivado en Putaendo, Chile -32.578 -70.724 AC1223 
Subtribu Trichocereinae      

Denmoza rhodacantha (Salm-Dyck) Britton & Rose  Potrerillos, camino a Mendoza, 
Argentina -32,997 -69,174 PG2047 

Harrisia earlei Britton & Rose  Viñales, Cuba 22.648 -83.731 GB189 

Oreocereus leucotrichus (Phil.) Wagenkn.  Camino de Timar a Tignamar, 
Chile -18.621 -69.515 GB209 

Subtribu Rebutiinae      
Browningia candelaris (Meyen) Britton & Rose  Camino a Codpa, Chile -18.857 -69.691 GB198 
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Figura 2.1. A. Localidades de Leucostele muestreadas en el estudio y registros de presencia de los taxones según Albesiano (2012, 
2015), Kiesling et al. (2008, 2014) y García-Beltrán et al. (2026). B. Delimitación de las áreas utilizadas para la reconstrucción 
biogeográfica de Leucostele según provincias biogeográficas, unidades climáticas y los patrones de distribución del género. 
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2.2.4. Análisis filogenético y calibración del árbol temporal 
El alineamiento final se utilizó para inferir la hipótesis filogenética y los tiempos de divergencia 
de Leucostele bajo un marco bayesiano en BEAST v2.7.7 (Bouckaert et al., 2019), bajo el 
modelo GTR + gamma de evolución molecular y un modelo Yule como prior de árbol. El análisis 
MCMC se ejecutó durante 110  millones de generaciones, muestreando cada 10 000 
generaciones para asegurar un muestreo posterior adecuado y la convergencia de parámetros. 
La convergencia y los tamaños de muestra efectivos (ESS > 200) se evaluaron en Tracer v1.7.2 
(Rambaut et al., 2018) y 10 % inicial de los árboles muestreados se descartó como burn-in. 
Los tiempos de divergencia se estimaron dentro del mismo análisis bayesiano en BEAST 
v2.7.7, mediante un reloj relajado log-normal. Para seleccionar el modelo de reloj molecular 
más apropiado, se evaluaron los cinco modelos de reloj disponibles: estricto, relajado 
exponencial, relajado log-normal, relajado optimizado y random local. Para cada modelo se 
estimó la log-verosimilitud marginal mediante PathSampler y fueron comparados mediante 
Bayes Factors calculados según log(BF) = log(ML₁) − log(ML₂), donde ML₁ corresponde al 
modelo con mayor log-verosimilitud marginal. 
 
Como puntos de calibración secundaria se utilizaron las edades de dos nodos obtenidas del 
árbol calibrado de Hernández-Hernández et al. (2014), visualizado en FigTree v1.4.4. Para 
cada nodo se consideró la edad media estimada y su intervalo de densidad posterior máxima 
del 95 % (HPD). Los dos nodos utilizados fueron: (i) el ancestro común del clado que incluye 
Browningia y Trichocereinae, de 6.57 Ma (4.34-9.66 Ma); y (ii) el nodo corona del clado 
“Trichocereeae”, de 6.12 Ma (3.93-8.93 Ma).  
 
Finalmente, a partir de la distribución posterior de árboles se generó el árbol de máxima 
credibilidad de clado (maximum clade credibility, MCC) mediante TreeAnnotator en BEAST 
v2.7.7. Este árbol resume la topología con mayor credibilidad de clado, las edades nodales 
medias y los intervalos de densidad posterior máxima del 95 % (HPD). El árbol MCC resultante 
se visualizó y editó en FigTree v1.4.4 (Rambaut, 2018). 
 
2.2.5. Biogeografía histórica 
El árbol calibrado en el tiempo se utilizó para la reconstrucción biogeográfica de las áreas 
ancestrales de Leucostele y su género hermano, tras podarlo a una muestra por taxón, excepto 
para ambas muestras de L. chiloensis subsp. chiloensis que resolvieron en dos clados separados. 
De esta forma, se consideraron 18 entidades taxonómicas (Tabla 2.2) y se codificaron seis áreas 
delimitadas mediante la combinación de provincias biogeográficas, unidades climáticas 
(ombrotipos) y los patrones de distribución de Leucostele, lo cual se basó en los rangos de 
presencia compilados por Albesiano (2012, 2015), Kiesling et al. (2008, 2014) y García-
Beltrán et al. (2026). El grupo hermano de Leucostele se asignó a las áreas que cubren su centro 
de origen y diversificación primaria (Franck et al., 2013).  
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Las unidades biogeográficas fueron las siguientes (Figura 2.1): (A) Puna occidental, 
correspondiente al sector altoandino árido del noreste de Chile, con ambientes fríos de altura y 
precipitaciones estivales escasas por influencia altiplánica (50-400 mm/año; poblaciones de 
Leucostele entre 2400-3700 m s.n.m.); (B) Puna oriental, que representa ambientes altoandinos 
áridos a semiáridos del sur de Bolivia y noroeste de Argentina, con mayor influencia de lluvias 
estivales respecto de la vertiente occidental (250-700 mm/año; 2000-4000 m s.n.m.); (C) 
Monte-Yungas, que representa unidades áridas a semiáridas del Monte (80-250 mm/año) y 
ambientes montanos subhúmedos a húmedos de las Yungas (550-2300 mm/año) en Bolivia y 
Argentina (600-1400 m s.n.m.); (D) Desierto de Atacama, que agrupa ambientes 
ultrahiperáridos, hiperáridos y áridos del norte de Chile, con precipitaciones extremadamente 
bajas e influencia local de nieblas costeras (generalmente < 50 mm/año; 0-1500 m s.n.m.); (E) 
Chile central-norte, correspondiente a la porción semiárida y seca de Chile mediterráneo, con 
precipitaciones predominantemente invernales y sequía estival prolongada (50-300 mm/año; 
0-2000 m s.n.m.); y (F) Chile central-sur, que representa ambientes subhúmedos a húmedos de 
Chile mediterráneo, con mayor disponibilidad hídrica y precipitaciones principalmente 
invernales (0-2000 m s.n.m.; 300-1000 mm/año o más). La primera división de estas áreas 
busca separar las provincias biogeográficas andinas Puna, Monte y Yungas (áreas A-C) 
respecto a las provincias biogeográficas Coquimbo y Santiago (áreas D-F), según la 
delimitación de Escalante et al. (2025). La segunda división separa la Puna (áreas A-B) del 
Monte-Yungas (área C), mientras que la tercera distingue las porciones occidental y oriental 
de la Puna, lo cual coincide con la vicarianza de las subespecies de L. atacamensis según 
Kiesling et al. (2011). En cuarto lugar, se separó el margen desértico-mediterráneo de Chile en 
tres áreas (D-F) según los ombrotipos definidos por Luebert & Pliscoff (2017). 

 
La reconstrucción biogeográfica ancestral se realizó en BioGeoBEARS v. 1.1.1 (Matzke, 

2018) implementado en R, donde se evaluaron tres modelos base: Dispersión-Extinción-
Cladogénesis (DEC), Dispersión-Vicarianza-Like (DIVALIKE) y BayArea-Like 
(BAYAREA-LIKE), así como sus versiones extendidas con el parámetro +J, que incorpora 
especiación por evento fundador o dispersión de salto durante la cladogénesis (Matzke, 2013). 
En consecuencia, se evaluaron seis modelos en total. Los análisis se implementaron bajo un 
esquema no estratificado de distribución de áreas, usando las regiones biogeográficas 
delimitadas previamente y restringiendo a un máximo de dos áreas por nodo ancestral. El 
modelo de mejor ajuste se seleccionó en base al criterio de información de Akaike corregido 
(AICc) y su peso (Burnham & Anderson, 2004). Dado que la mayoría de los taxones de 
Leucostele ocupan áreas únicas o restringidas, se exploró explícitamente el efecto del 
parámetro +J para evaluar si los eventos de colonización fundadora contribuyen a explicar 
mejor la historia biogeográfica del género (Matzke, 2014; Ree & Sanmartín, 2018). 
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Para cuantificar la frecuencia y naturaleza de los eventos biogeográficos que 
estructuraron la historia espacial de Leucostele, se utilizó el mapeo estocástico biogeográfico 
(BSM) implementado en BioGeoBEARS. Este procedimiento simula historias biogeográficas 
posibles sobre un árbol dado, condicionadas al modelo de áreas ancestrales previamente 
seleccionado, y permite estimar el número esperado de eventos de cambio de rango a lo largo 
de la filogenia (Matzke, 2015; Dupin et al., 2016). En este contexto, los eventos biogeográficos 
corresponden a modificaciones del rango geográfico codificado para cada taxón, incluyendo 
eventos anagenéticos y cladogenéticos (Huelsenbeck et al., 2003; Dupin et al., 2016). Los 
eventos anagenéticos ocurren a lo largo de las ramas, sin especiación, e incluyen expansiones 
de rango por dispersión hacia nuevas áreas y contracciones de rango por extinción local. En 
cambio, los eventos cladogenéticos ocurren en los nodos del árbol, durante la especiación, e 
incluyen especiación simpátrica dentro del mismo rango, especiación por subconjunto, 
vicarianza y eventos fundador o dispersión por salto. El BSM se realizó a partir del modelo 
biogeográfico de mejor ajuste, y se estimaron las medias y desviaciones estándar de los 
recuentos de cada tipo de evento a partir de 50 simulaciones. 
 
2.3. RESULTADOS 
 
2.3.1. Relaciones filogenéticas 
Las lecturas brutas por taxón oscilaron entre aproximadamente 0.95 y 1.40 Gbp en los 28 
taxones muestreados, mientras el alineamiento inicial del plastoma fue de 304.446 pb de 
longitud. Después de eliminar las posiciones con más del 50 % de datos faltantes, incluidos 
grandes gaps, apomorfías de un solo taxón, datos ausentes e indels similares, el alineamiento 
final quedó conformado por 118.985 pb. La reconstrucción filogenética recuperó una topología 
uniformemente respaldada, con la totalidad de los nodos recuperados con probabilidades 
posteriores máximas (PP = 1; Figura 2.2).  

 
Las divergencias más profundas correspondieron a la separación de Browningia respecto 

del resto de los taxones muestreados (Figura 2.2). Al interior de la subtribu Trichocereinae, 
Oreocereus fue recuperado como el linaje de divergencia más temprana dentro del conjunto 
analizado y como hermano de dos clados principales. El primero estuvo compuesto por 
Lobivia, Trichocereus, Soehrensia, Acanthocalycium y Denmoza, mientras que el segundo 
estuvo integrado por Harrisia y la totalidad de los taxones de Leucostele (Figura 2.2). 
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Figura 2.2. Árbol filogenético de Leucostele, calibrado en el tiempo y obtenido mediante inferencia bayesiana a partir de una matriz 
plastidial de 118.985 pb en BEAST. La probabilidad posterior de todos los nodos fue 1. Los valores indicados en los nodos corresponden 
a las edades estimadas de divergencia (en Ma) y las barras horizontales y el intervalo de máxima densidad posterior del 95 %. La barra 
de escala inferior indica el tiempo antes del presente.
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Dentro de Leucostele, L. atacamensis ocupó la posición de divergencia más temprana y 
fue recuperada como hermana del resto del género. El clado de L. atacamensis estuvo 
conformado por L. atacamensis subsp. atacamensis y L. atacamensis subsp. pasacana, 
mientras que el núcleo restante de Leucostele se organizó en tres clados principales: dos clados 
menores y un clado mayor (Figura 2.2). El Clado Menor I estuvo integrado por L. chiloensis 
subsp. panhoplites y las dos accesiones de L. deserticola; dentro de este clado, L. deserticola 
formó un grupo monofilético. El Clado Menor II estuvo conformado por L. chiloensis subsp. 
borealis como taxón hermano del subclado integrado por L. chiloensis subsp. eburneus y L. 
faundezii (Figura 2.2). 

 
Más internamente, dentro del Clado Mayor, Leucostele undulosa se recuperó como 

hermana de un clado en el que L. litoralis, L. skottsbergii y L. terscheckii divergieron 
sucesivamente antes de la separación del conjunto restante, agrupado en los Subclados A y B 
(Figura 2.2). Dentro del Subclado A, L. nigripilis se resolvió como hermana del clado formado 
por L. chiloensis subsp. chiloensis del Valle de Putaendo y L. pectinifera. En el Subclado B, L. 
chiloensis subsp. australis de Las Chilcas se separó del conjunto formado por las dos 
accesiones restantes de L. chiloensis subsp. australis (Villa Prat y Tinguiririca) y el clado L. 
bolligeriana + L. chiloensis subsp. chiloensis del Río San Francisco (Figura 2.2). 

 
La topología recuperada muestra que Leucostele atacamensis y L. deserticola fueron 

monofiléticos, pero L. chiloensis en sentido amplio no formó un clado exclusivo, ya que sus 
subespecies se distribuyen en varios de los clados del árbol (Figura 2.2). Leucostele chiloensis 
subsp. australis tampoco fue monofilética, pues la accesión de Las Chilcas no se agrupó las de 
Villa Prat y Río Tinguiririca (Figura 2.2). Adicionalmente, las accesiones de L. chiloensis 
subsp. chiloensis se resolvieron cada una en los Subclados A y B del Clado Mayor (Figura 2.2).  

 
2.3.2. Tiempos de divergencia y reconstrucción biogeográfica 
El análisis de estimación temporal de divergencia mostró valores de ESS adecuados (> 200) 
para la mayoría de los parámetros; excepto el árbol prior (ESS = 96), ucldStdev (desviación 
estándar (σ) del reloj relajado log-normal no correlacionado; ESS = 51) y las tasas de sustitu-
ción AC, AG, AT, CG, GT y CT (ESS = 14 en todos los casos). En tanto, según los análisis de 
BioGeoBEARS, el modelo BAYAREALIKE+J (AICc = 79.4, AICc_wt = 0.87) fue el mejor 
respaldado para explicar la historia biogeográfica de Leucostele según el menor AICc y mayor 
AICc_wt. (Tabla 2.3).  
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Tabla 2.3. Modelos de reconstrucción de las áreas ancestrales de Leucostele. 
Modelos LnL n_par d e j AICc AICc_wt 
DEC -48.35 2 0.11 0.20 0 101.5 1.4e-05 
DEC+J -38.53 3 0.029 1.0e-12 0.10 84.77 0.060 
DIVALIKE -46.25 2 0.092 0.044 0 97.29 0.0001 
DIVALIKE+J -38.35 3 0.034 1.0e-12 0.088 84.42 0.071 
BAYAREALIKE -50.3 2 0.13 0.29 0 105.4 2.0e-06 
BAYAREALIKE+J -35.84 3 0.017 1.0e-07 0.088 79.4 0.87 

Logaritmo del valor de verosimilitud (LnL), número de parámetros incluidos (n_par), dispersión (d), extinción (e), 
eventos de dispersión fundadora (j), criterio de información de Akaike corregido (AICc) y AICc ponderado (AICc_wt). 

 
Las edades nodales estimadas para el conjunto muestreado oscilaron entre 6.55 y 0.74 

Ma (Figura 2.2, Tabla 2.4), la primera correspondiente a la separación entre Browningia y 
Trichocereinae (4.92-8.12 Ma). Los nodos más profundos se reconstruyeron en un área 
compuesta por la Puna oriental (B) y el Monte-Yungas (C) (Figura 2.3). Esta señal andino-
oriental se mantuvo desde la divergencia entre Harrisia y Leucostele hace 3.80 Ma (2.54-5.03 
Ma) hasta el ancestro de Leucostele, estimado en 3.03 Ma (1.99-4.19 Ma), y persistió en el 
clado de L. atacamensis. En contraste, el núcleo de Leucostele, estimado en 2.24 Ma (1.48-
3.12 Ma), marcó el primer nodo dominado por el Desierto de Atacama (D), área que pasó a 
predominar en gran parte de los nodos internos posteriores del género. Esta señal atacameña 
fue particularmente evidente en el Clado Menor I, el Clado Menor II y el Clado Mayor, con 
edades estimadas de 1.56 Ma (0.78-2.45 Ma), 1.75 Ma (1.02-2.52 Ma) y 1.89 Ma (1.20-2.63 
Ma), respectivamente, todos reconstruidos en el Desierto de Atacama (Figuras 2.2-2.3). 

 
Desde el núcleo atacameño se infirieron varias transiciones hacia regiones adyacentes 

(Figura 2.3). Las transiciones hacia Chile central-norte (E) se recuperaron en distintos sectores 
de la filogenia. La primera se observó dentro del Clado Menor II, inicialmente reconstruido en 
el Desierto de Atacama, donde el subclado formado por L. faundezii y L. chiloensis subsp. 
eburneus presentó una transición hacia Chile central-norte hace 1.13 Ma (0.41-1.84 Ma; nodo 
26; Figuras 2.2-2.3). La segunda se asoció con la divergencia de L. litoralis respecto del 
conjunto restante del Clado Mayor, estimada en 1.74 Ma (1.11-2.46 Ma; nodo 28; Figuras 2.2-
2.3). En el Subclado A, cuya divergencia respecto del Subclado B se estimó en 1.34 Ma (0.83-
1.92 Ma), también se recuperó una transición hacia Chile central-norte en la accesión de L. 
chiloensis subsp. chiloensis del Valle de Putaendo hace 0.78 Ma (0.39-1.20 Ma; nodo 33; 
Figuras 2-3). En contraste, el Subclado B mostró una señal más austral dominada por Chile 
central-sur (F; nodo 34; Figura 2.3), con pares terminales de edad muy similar: 0.74-0.75 Ma 
(Figura 2.2). Finalmente, L. terscheckii presentó una transición desde el Desierto de Atacama 
hacia el Monte-Yungas (C), asociada a su separación respecto del clado formado por los 
Subclados A y B, estimada en 1.48 Ma (0.90-2.08 Ma; nodo 30; Figuras 2.2-2.3). 
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Tabla 2.4. Edades de la corona e intervalos de densidad posterior máxima (HPD) del 95 % de 
los clados de Leucostele y los grupos externos según el árbol filogenético calibrado en el tiempo 
obtenido mediante inferencia bayesiana en BEAST. 

Clado Edad 
(Ma) 

HPD 
95 % 

Raíz del árbol 6.55 4.92-8.12 
Trichocereinae: Oreocereus + Trichocereinae I + Trichocereinae II 5.74 4.27-7.21 
Trichocereinae I + Trichocereinae II 3.80 2.54-5.03 
Trichocereinae I: Lobivia + Trichocereus + Soehrensia + Acanthocalycium 
+ Denmoza 

3.61 2.27-5.04 

Trichocereus + Soehrensia + Acanthocalycium + Denmoza 3.12 1.87-4.51 
Soehrensia + Acanthocalycium + Denmoza 2.36 1.35-3.58 
Acanthocalycium + Denmoza 1.57 0.75-2.47 
Trichocereinae II: Harrisia + Leucostele 3.80 2.54-5.03 
Leucostele 3.03 1.99-4.19 
L. atacamensis: L. atacamensis subsp. atacamensis + L. atacamensis 
subsp. pasacana 1.26 0.45-2.16 

Núcleo de Leucostele 2.24 1.48-3.12 
Clado Menor I: L. chiloensis subsp. panhoplites + L. deserticola 1.56 0.78-2.45 
L. deserticola (GB09 + GB23) 1.21 0.42-2.01 
Clado Menor II + Clado Mayor 2.05 1.33-2.87 
Clado Menor II: L. chiloensis subsp. borealis + L. chiloensis subsp. 
eburneus + L. faundezii 1.75 1.02-2.52 

L. chiloensis subsp. eburneus + L. faundezii 1.13 0.41-1.84 
Clado Mayor: L. undulosa + L. litoralis + L. skottsbergii + L. terscheckii 
+ Subclado A + Subclado B 1.89 1.20-2.63 

L. litoralis + L. skottsbergii + L. terscheckii + Subclado A + Subclado B 1.74 1.11-2.46 
L. skottsbergii + L. terscheckii + Subclado A + Subclado B 1.61 1.01-2.28 
L. terscheckii + Subclado A + Subclado B 1.48 0.90-2.08 
Subclado A + Subclado B 1.34 0.83-1.92 
Subclado A: L. nigripilis + L. chiloensis subsp. chiloensis (GB123) + L. 
pectinifera 1.11 0.65-1.62 

L. chiloensis subsp. chiloensis (GB123) + L. pectinifera 0.78 0.39-1.20 
Subclado B: L. chiloensis subsp. australis (GB128) + L. chiloensis subsp. 
australis (GB156 + GB187) + L. chiloensis subsp. chiloensis (GB138) + L. 
bolligeriana 

1.16 
0.68-1.67 

L. chiloensis subsp. australis (GB156 + GB187) + L. chiloensis subsp. 
chiloensis (GB138) + L. bolligeriana 0.97 

0.55-1.42 

L. chiloensis subsp. australis (GB156 + GB187) 0.74 0.39-1.11 
L. chiloensis subsp. chiloensis (GB138) + L. bolligeriana 0.75 0.38-1.18 
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Figura 2.3. Reconstrucción biogeográfica de las áreas ancestrales más probables de Leucostele 
según el modelo BAYAREALIKE+J. Los gráficos circulares en los nodos representan las 
probabilidades marginales de rangos ancestrales, y los colores corresponden a las áreas 
geográficas indicadas en la leyenda: (A) Puna occidental, (B) Puna oriental, (C) Monte-
Yungas, (D) Desierto de Atacama, (E) Chile central-norte y (F) Chile central-sur. 
 

El mapeo estocástico biogeográfico (BSM) recuperó un promedio de 19 eventos por 
simulación (suma total = 950), con predominio de los procesos cladogenéticos sobre los 
cambios anagenéticos de rango (Tabla 2.5). Los eventos más frecuentes fueron la simpatría 
(sym = 8.80 ± 0.83; 46.32 % del total), seguido de los eventos fundador (j = 8.20 ± 0.83; 43.16 
%) y, a considerable distancia, por las expansiones de rango anagenéticas (d = 2.00; 10.52 %). 
No se detectaron eventos de vicarianza, simpatría por subconjunto ni contracciones anagenéticas.  
 

Los eventos de simpatría se concentraron fuertemente en un número reducido de áreas, 
con un predominio claro dentro del Desierto de Atacama (D→D: 4.60 ± 1.01) y, en segundo 
lugar, dentro de Chile central-sur (F→F: 1.8 ± 0.40); mientras que dentro de Chile central-norte 
(E→E: 1.20 ± 0.69) y dentro la Puna oriental y el Monte-Yungas (BC→BC: 1.00 ± 0) fueron 
más bajos. Así, la simpatría en Leucostele se distribuye marcadamente asimétrica y ocurrió 
principalmente dentro del núcleo atacameño, coherente con un escenario de diversificación 
regional en el que múltiples linajes se diversificaron reiteradamente dentro del mismo dominio 
árido, con una contribución secundaria de la franja mediterránea Chile central. 
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Tabla 2.5. Resumen de los recuentos del mapeo estocástico biogeográfico (BSM; n = 50) para 
Leucostele usando el modelo BAYAREALIKE+J. Se presentan los números medios de los 
distintos tipos de eventos estimados, junto con sus desviaciones estándar (SD), la sumatoria del 
evento en los 50 árboles y el porcentaje respecto del total de eventos. 

Modo Tipo Media SD Suma % 

Cladogénesis 

Especiación 
dentro del área 

Simpatría 8.80 0.83 440 46,32 
Simpatría por 
subconjunto 0 0 0 0 

Vicarianza Vicarianza 0 0 0 0 
Dispersión Eventos fundador 8.20 0.83 410 43,16 

Anagénesis 
Dispersión Expansión de rango 2.00 0 100 10.52 
Extinción Contracción de rango 0 0 0 0 

Eventos Totales  19 0 950 100 
 

Por otra parte, las matrices de transiciones del BSM muestran que las colonizaciones se 
concentraron en un conjunto acotado de rutas, con una marcada centralidad del eje Desierto de 
Atacama-Chile central-norte (D-E) y conexiones secundarias hacia Monte-Yungas (C), Chile 
central-sur (F) y, en menor medida, hacia la Puna (áreas A y B) (Figura 2.4A). En los eventos 
fundadores, la mayor cantidad de recuentos esperados se registró en la transición Desierto de 
Atacama-Chile central-norte (D→E: 2.96), que constituye la ruta dominante. Un segundo 
conjunto de transiciones relevantes incluyó D→F: (0.66), E→D (0.62), D→C (0.60), B→A 
(0.60) y B→D (0.60), seguidas de C→D (0.52) y C→A (0.40). Otras contribuciones de menor 
magnitud, aunque todavía detectables, correspondieron a F→D (0.30), E→F (0.28), E→C 
(0.22), F→C (0.18) y F→E (0.16). En conjunto, estos patrones sustentan un papel recurrente 
de las colonizaciones fundadoras conectando el núcleo atacameño con Chile central-norte, y 
en menor medida con el sistema andino oriental y con el extremo austral del rango del género 
(Figura 2.4A). 

 
Las expansiones de rango anagenéticas mostraron un patrón altamente concentrado en 

muy pocas rutas recurrentes (Figura 2.4B). La transición más frecuente fueron expansiones 
reiteradas desde Chile central-sur hacia Chile central-norte (F→E: 0.80). También se identificó 
una ruta importante entre el Desierto de Atacama y Chile central-norte (D→E: 0.64), junto con 
una conexión recíproca de menor magnitud en sentido contrario (E→D = 0.36). 
Adicionalmente, se registró una expansión secundaria desde Chile central-norte a Chile central-
sur (E→F: 0.20). En conjunto, las ganancias anagenéticas de área en Leucostele fueron escasas 
y estuvieron fuertemente canalizadas por un número muy reducido de conexiones espaciales 
recurrentes, particularmente entre D, E y F, mientras que no se detectaron expansiones en el 
resto de las rutas (Figura 2.4B). 
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Figura 2.4. Eventos de dispersión inferidos a partir del mapeo estocástico biogeográfico 
(BSM) de Leucostele. Los nodos representan las áreas geográficas (A-F) y las flechas indican 
la dirección de las transiciones entre áreas, los valores sobre las flechas 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 representan ganancias de rango a lo largo de ramas. Los colores corresponden 
a las áreas geográficas indicadas en la leyenda: (A) Puna occidental, (B) Puna oriental, (C) 
Monte-Yungas, (D) Desierto de Atacama, (E) Chile central-norte y (F) Chile central-sur. 
 
2.4. DISCUSIÓN 
 
2.4.1. Relaciones filogenéticas en Trichocereinae 
A escala de subtribu, la topología recuperada en este análisis sitúa a Oreocereus como el linaje 
más tempranamente divergente dentro del conjunto muestreado de Trichocereinae, mientras 
que el resto de los géneros se organiza en dos grandes bloques: uno integrado por Lobivia, 
Trichocereus, Soehrensia, Acanthocalycium y Denmoza, y otro formado por Leucostele y 
Harrisia. En el primero de estos, las relaciones indican una divergencia sucesiva desde Lobivia 
hacia Trichocereus, luego Soehrensia y, más internamente, el subclado Acanthocalycium-
Denmoza. Este patrón coincide parcialmente con la filogenia obtenida por Schlumpberger & 
Renner (2012), quienes, a partir de tres regiones plastidiales no codificantes (trnS-G, trnL y 
rpl16; 3866 nucleótidos), también recuperaron a Acanthocalycium y Denmoza como un 
subclado, y a Leucostele como hermano de Harrisia. Sin embargo, ambas filogenias difieren 
en la estructura interna del clado restante, ya que en la reconstrucción de Schlumpberger & 
Renner (2012) Lobivia y Soehrensia aparecen asociadas entre sí y Trichocereus ocupa una 
posición más derivada dentro de ese conjunto, mientras que en la filogenia aquí discutida 
Lobivia constituye el linaje que diverge primero dentro de ese bloque y Soehrensia se asocia 
más estrechamente con Acanthocalycium-Denmoza que con Lobivia. Además, en 
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Schlumpberger & Renner (2012) Oreocereus aparece como hermano del clado integrado por 
Acanthocalycium, Denmoza, Lobivia, Soehrensia y Trichocereus, mientras que en esta 
reconstrucción ocupa la posición más tempranamente divergente dentro del conjunto 
muestreado. 
 

El contraste es aún más marcado con la hipótesis de Hernández-Hernández et al. (2014), 
basada en marcadores plastidiales (trnL-trnF, trnK-matK, matK y rpl16; 5590 nucleótidos). En 
dicha filogenia, Lobivia fue recuperada como el linaje más externo del conjunto, Oreocereus 
ocupó una posición más derivada, y los taxones asignados a Leucostele y Trichocereus no 
formaron clados cohesivos, sino que quedaron repartidos en distintos sectores del árbol. Más 
específicamente, Leucostele resultó polifilético: una parte de sus especies se agrupó con 
Harrisia, mientras otra se asoció con elementos de Trichocereus. Frente a ello, la topología 
recuperada en este análisis muestra una estructura más cohesionada, en la que Leucostele forma 
un clado bien delimitado y claramente separado de Trichocereus, mientras Lobivia se integra 
dentro del mismo bloque que Trichocereus, Soehrensia, Acanthocalycium y Denmoza. 
Asimismo, la filogenia difiere de la obtenida por Franck et al. (2013) utilizando dos marcadores 
plastidiales (atpB-rbcL y rpl16) y dos nucleares (isi1 y nhx1), la cual recuperó a Leucostele 
como hermano de Chamaecereus + Soehrensia p.p., en un clado que a su vez era hermano de 
Trichocereus, sin afinidad cercana con Harrisia. 
 

En conjunto, estas comparaciones muestran que las relaciones profundas dentro de 
Trichocereinae han permanecido sensibles al muestreo taxonómico y al conjunto de 
marcadores plastidiales utilizados. No obstante, la coincidencia entre la filogenia aquí obtenida 
y la de Schlumpberger & Renner (2012), ahora evaluada con un muestreo mucho más denso 
dentro de Leucostele, aporta un respaldo más robusto a la monofilia del género y a su relación 
de grupo hermano con Harrisia. Esta hipótesis representa la interpretación más estable de las 
afinidades generales dentro de este sector de la subtribu, y refuerza la idea de que Leucostele 
constituye una entidad evolutiva independiente dentro de Trichocereinae, separada de 
Trichocereus s.str. 
 
2.4.2. Relaciones filogenéticas al interior de Leucostele 
Dentro de Leucostele, la topología recuperada muestra un patrón jerárquico plenamente 
coherente con la señal preliminar obtenida por Schlumpberger & Renner (2012), quienes ya 
habían recuperado a L. atacamensis como el linaje de divergencia más temprana entre los 
taxones muestreados del género, mientras L. chiloensis s.l. y L. terscheckii representaban 
linajes posteriores. En la filogenia aquí obtenida, L. atacamensis vuelve a ocupar la posición 
más tempranamente divergente, mientras que el núcleo restante del género concentra la mayor 
parte de las divergencias internas.  
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En la base del núcleo de Leucostele, L. deserticola fue recuperada con L. chiloensis subsp. 
panhoplites como su linaje hermano en el Clado Menor I, sin asociación cercana con el resto 
de las entidades tratadas tradicionalmente dentro de L. chiloensis. Esta relación, situada 
tempranamente dentro de la diversificación del género y todavía dentro del dominio atacameño, 
sustenta el reconocimiento específico de la subespecie mencionada y refuerza la independencia 
de L. deserticola. A la vez, la recuperación de ambas accesiones de L. deserticola como un 
grupo monofilético, bien distante de L. nigripilis, rechaza la sinonimización bajo esta última 
planteada por Guerrero & Walter (2019) y Walter & Guerrero (2022), y resulta más congruente 
con el criterio de Albesiano (2012) que mantiene L. deserticola como entidad independiente. 
En términos evolutivos, este patrón sugiere que una parte importante de la diversidad temprana 
del género surgió por cladogénesis dentro del norte árido de Chile, antes de las expansiones 
hacia regiones más meridionales. 
 

Más internamente, el Clado Menor II, integrado por Leucostele chiloensis subsp. 
borealis, L. chiloensis subsp. eburneus y L. faundezii aparece completamente separado de L. 
chiloensis subsp. chiloensis de su localidad tipo (Río San Francisco) y de las muestras 
asignadas a L. chiloensis subsp. australis. Esta separación no solo es filogenéticamente nítida, 
sino también coherente con la existencia de linajes diferenciados dentro de las entidades 
tradicionalmente agrupadas bajo L. chiloensis s.l. La distancia de este clado respecto del 
complejo chiloensis-australis coincide además con la divergencia prolongada entre 
poblaciones septentrionales y meridionales propuesta previamente para L. chiloensis s.l. por 
Ossa et al. (2019). En ese estudio, ambos grupos se encontraban separados por una barrera al 
flujo génico alrededor de 32°30′S y diferían en su nicho climático realizado, especialmente en 
variables de precipitación. Sin embargo, la cronología allí inferida, de 2 200 generaciones o 
hace aproximadamente 44 Ka, parece corta en relación con la datación recuperada en la 
filogenia aquí obtenida y probablemente refleje una fase tardía de fragmentación poblacional 
o refuerzo del aislamiento durante el Pleistoceno tardío, más que el origen inicial de los linajes 
septentrionales y meridionales, cuya divergencia habría comenzado mucho antes. En este 
contexto, el desplazamiento hacia el sur no implicó simplemente variación dentro de una 
especie continua, sino la formación de linajes diferenciados durante la expansión del género 
fuera del Desierto de Atacama. En consecuencia, la combinación de separación filogenética, 
distribución diferenciada y las discontinuidades morfológicas señaladas por Albesiano (2012) 
favorece el reconocimiento de las entidades del Clado Menor II como especies. 
 

Al interior del Clado Mayor del género, la posición de L. litoralis como línea divergente 
resulta congruente con su reconocimiento como especie (Guerrero & Walter 2019), 
particularmente porque no queda incluida dentro de un clado exclusivo de L. chiloensis s.l. El 
caso de L. undulosa y L. skottsbergii requiere mayor cautela, pues aunque ambas muestran 
coherencia morfológica relativa (Albesiano 2012), no se recuperan formando un clado 
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exclusivo, sino dentro de una estructura parafilética interrumpida por L. litoralis, L. terscheckii 
y los subclados A y B. Desde una perspectiva evolutiva, este patrón puede interpretarse como 
el resultado de especiación por aislamiento periférico asociada a desplazamientos fuera del 
núcleo ancestral del sur del Desierto de Atacama, mecanismo que ha sido invocado 
recientemente en cactáceas tanto para explicar la diferenciación de linajes edáficamente 
especializados a partir de especies más ampliamente distribuidas en Melocactus (Majure et al., 
2022), como para interpretar divergencias peripátricas en Eulychnia (Merklinger et al., 2021). 
 

Leucostele nigripilis y L. pectinifera aparecen asociadas a la muestra de L. chiloensis 
subsp. chiloensis del Valle de Putaendo en el Subclado A, pero sin quedar absorbidas dentro 
de una sola entidad ampliamente variable. Esta parte del árbol corresponde a una 
diversificación más derivada del género, las dos primeras especies arbustivas con origen y 
distribución en el Desierto de Atacama y la última ya vinculado a Chile central-norte. En este 
contexto, la muestra de Putaendo resulta especialmente relevante, porque no se asocia 
estrechamente con L. chiloensis subsp. chiloensis del Río San Francisco que constituye su la 
localidad tipo. Por tanto, podría representar un linaje no descrito formalmente, pese a la cripsis 
morfológica con L. chiloensis subsp. chiloensis y L. chiloensis subsp. australis.  
 

Algo similar ocurre con la relación entre L. chiloensis subsp. chiloensis del Río San 
Francisco y L. chiloensis subsp. australis, que muestran coherencia morfológica, pero no 
forman un clado exclusivo debido a la posición intermedia de L. bolligeriana. La distribución 
aparentemente más costera de esta última, frente a las poblaciones más interiores del complejo 
chiloensis-asutralis, vuelve a sugerir que la fragmentación espacial y el aislamiento periférico 
pudieron desempeñar un papel importante en la generación de estos linajes del centro de Chile. 
Albesiano (2012) reconoció Leucostele chiloensis subsp. australis como una entidad 
independiente de L. chiloensis subsp. chiloensis, pues su concepción morfológica de este 
último taxón se limitó a las plantas del Valle del Elqui (es decir, a L. chiloensis subsp. borealis), 
a pesar de indicarle una distribución más amplia, probablemente debido a no haber observado 
el neotipo, ni haber prospectado localidad tipo.  
 

En conjunto, la estructura interna de Leucostele muestra que las entidades 
tradicionalmente incluidas dentro de L. chiloensis (Albesiano, 2012; Walter & Guerrero, 2022), 
no corresponden a una sola especie ampliamente polimorfa, sino a un conjunto de linajes con 
historias evolutivas independientes, originados en distintos momentos de la diversificación del 
género. Este patrón no constituye un caso aislado dentro de los cactus chilenos. De hecho, se 
ha señalado explícitamente que en la flora cactológica de Chile ha sido frecuente la adopción 
de conceptos conservadores basados principalmente en similitud morfológica, con especies 
ampliamente circunscritas y un uso inflacionario de subespecies y variedades, muchas de las 
cuales no han sido corroboradas por evidencia molecular, lo que ha dado lugar a nuevas 
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combinaciones y reestructuraciones taxonómicas de los grupos (Guerrero et al., 2019b; Walter 
et al., 2024). En este sentido, la filogenia de Leucostele respalda una interpretación taxonómica 
más fraccionada, pero también más coherente con su secuencia evolutiva. 

 
2.4.3. Biogeografía histórica 
La historia biogeográfica de Leucostele no respondió a una expansión lineal desde un único 
centro, sino a una sucesión de reestructuraciones regionales distinguibles en tres fases, 
desarrolladas fundamentalmente entre el Plioceno tardío y el Pleistoceno temprano. La edad 
corona estimada para el género (3.03 Ma; 1.99-4.19 Ma) sitúa su origen en el Plioceno tardío 
y permite asociar una primera fase basal con la Puna oriental y el Monte-Yungas en un contexto 
andino-oriental amplio, más que una ocupación temprana inequívoca de las regiones chilenas 
occidentales. La segunda fase corresponde a la reorganización espacial hacia el Desierto de 
Atacama, donde se reconstruyen la mayor parte de los nodos internos del núcleo de Leucostele 
y cuya diversificación principal se inició alrededor de 2.24 Ma, en el Pleistoceno temprano. La 
tercera fase, representada por expansiones posteriores desde este núcleo atacameño hacia Chile 
central-norte, Chile central-sur y, en menor medida, hacia áreas andinas orientales, también se 
desarrolló durante el Pleistoceno temprano, aunque algunas divergencias recientes del 
complejo L. chiloensis en el Subclado B alcanzaron el Pleistoceno medio. En conjunto, el 
patrón recuperado no respalda una diversificación temprana distribuida homogéneamente entre 
todas las áreas consideradas, sino una historia espacial marcada por persistencia inicial en 
ambientes andino-orientales, colonización del dominio atacameño y diversificación secundaria 
en regiones adyacentes, en un intervalo de oscilaciones climáticas cuaternarias que pudo alterar 
la conectividad entre poblaciones y favorecer procesos alternados de aislamiento, persistencia 
local y expansión secundaria. 
 

La primera fase, asociada al contexto andino oriental, sugiere un proceso inicial de 
persistencia en áreas preadaptadas más que una diversificación originada de inmediato dentro 
del núcleo hiperárido del Desierto de Atacama. Esta interpretación es congruente con la lógica 
propuesta por Axelrod (1967), según la cual la expansión hacia nuevos escenarios áridos puede 
estimular la diversificación de linajes previamente adaptados a condiciones secas, más que 
originar de novo dichas adaptaciones en el área posteriormente radiada. Bajo esta perspectiva, 
el contexto andino-oriental ancestral de Leucostele no solo representaría su espacio de origen 
profundo, sino también el reservorio ecológico desde el cual pudo producirse la posterior 
ocupación del Desierto de Atacama. Este patrón ha sido evidenciado previamente para los 
Oxalis chilenos (Heibl & Renner, 2012), donde la ocupación de nuevos ambientes por distintos 
linajes no fue interpretada como una radiación adaptativa rápida, sino como el resultado de la 
llegada sucesiva de clados con historias independientes y con rasgos previamente compatibles 
con condiciones áridas o estacionales. Según esta lógica, la señal ancestral BC de Leucostele 
puede entenderse como la expresión de una etapa temprana en la que el linaje aún permanecería 
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ligado al sistema andino oriental, y en la que la posterior ocupación del Desierto de Atacama 
habría dependido de su reorganización espacial como linaje preexistente. En este marco, la 
presencia de L. atacamensis subsp. atacamensis en la Puna occidental puede interpretarse como 
una ocupación secundaria del extremo norte de Chile dentro del propio clado de L. atacamensis, 
mientras que L. atacamensis subsp. pasacana conserva una asociación más directa con el rango 
ancestral Puna oriental-Monte-Yungas. 
 

La segunda fase, correspondiente a la diversificación principal en el Desierto de Atacama, 
parece responder a mecanismos de fragmentación recurrente del hábitat, aislamiento regional 
y colonización de sectores disponibles durante pulsos favorables, procesos que ya han sido 
señalados para distintos grupos de la biota atacameña (Gengler-Nowak, 2002; Ossa et al., 2013; 
Meriño et al., 2024; Thompson et al., 2024). En Leucostele, el predominio de nodos internos 
reconstruidos en D, junto con la alta frecuencia de simpatría y de eventos fundador en el BSM, 
sugiere precisamente que el Desierto de Atacama funcionó como un espacio de persistencia, 
aislamiento geográfico y colonizaciones de corto alcance. En este sentido, la ocupación del 
Desierto de Atacama no habría implicado simplemente la expansión del rango de un linaje 
árido preexistente, sino su establecimiento en un escenario espacialmente más heterogéneo, 
donde la combinación entre aridez de larga duración, discontinuidad del hábitat y complejidad 
topográfica habría multiplicado las oportunidades de aislamiento y divergencia.  

 
La concentración de eventos de simpatría en el Desierto de Atacama refuerza la 

interpretación de esta región como núcleo principal de diversificación del género. Aunque la 
simpatría en BioGeoBEARS (Matzke, 2013, 2014) no debe interpretarse necesariamente como 
especiación estrictamente simpátrica en sentido poblacional (Futuyma & Kirkpatrick, 2023), 
su predominio dentro de D indica que múltiples divisiones cladogenéticas fueron reconstruidas 
sin cambios mayores de área entre ancestro y descendientes. Este patrón es compatible con una 
diversificación regional dentro de un dominio árido espacialmente compartimentalizado, donde 
poblaciones o linajes pudieron divergir dentro de una misma unidad biogeográfica amplia 
(Merklinger et al., 2021; Boehnert et al., 2022; Meriño et al., 2024), pero separados localmente 
por discontinuidades de hábitat, gradientes altitudinales, valles transversales, cuencas interiores 
o barreras topográficas. Además, el BSM identifica al Desierto de Atacama como la principal 
fuente de colonizaciones fundadoras, especialmente hacia Chile central-norte y, en menor 
medida, hacia Monte-Yungas y Chile central-sur. De esta manera, el Desierto de Atacama 
habría actuado como receptor de una colonización temprana desde un contexto andino-oriental, 
espacio principal de persistencia, núcleo de diversificación interna y centro emisor de 
expansiones secundarias hacia regiones adyacentes. 

 
La tercera fase, caracterizada por expansiones hacia Chile central-norte, Chile central-sur 

y retornos hacia áreas andinas orientales, puede interpretarse a partir de mecanismos de 
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dispersión regional, aislamiento periférico y fragmentación latitudinal. La dispersión entre 
áreas discretas ha sido considerada central en la historia de Nolana (Dillon et al., 2009), género 
en el que la configuración de lomas y hábitats desérticos discontinuos fue entendida como un 
“archipiélago terrestre” capaz de promover colonizaciones repetidas y radiaciones derivadas. 
En Leucostele, aunque la matriz espacial no corresponde exactamente a un sistema de lomas 
costeras, sí parece haber operado una lógica comparable de expansión entre áreas áridas y 
semiáridas discretas, seguida por diferenciación regional. 

 
A ello se suma que la fragmentación norte-sur y la diferenciación ecológica asociada a 

gradientes climáticos documentadas en complejos atacameño-mediterráneos (Jara-Arancio et 
al., 2014; Ossa et al., 2019; Merklinger et al., 2021; Boehnert et al., 2022), lo que ofrece un 
marco coherente para interpretar que, una vez establecida la diversificación principal en 
Atacama, varios linajes de Leucostele pasaron a divergir por aislamiento periférico, 
desplazamientos hacia ambientes adyacentes y subdivisión espacial de rangos previamente más 
continuos. En este contexto, la expansión hacia la franja mediterránea no habría implicado 
simplemente una prolongación del rango ancestral, sino a la ocupación de nuevas porciones 
del gradiente árido-semiárido-mediterráneo, donde la estacionalidad climática, la 
fragmentación latitudinal y la subdivisión del relieve habrían generado nuevas condiciones para 
la diferenciación regional de linajes previamente derivados en Atacama. 

 
La expansión secundaria hacia el sistema Monte-Yungas, inferida para el linaje de L. 

terscheckii, muestra que la historia espacial de Leucostele no fue exclusivamente 
unidireccional desde los Andes hacia el Desierto de Atacama-Chile central, sino que también 
incluyó desplazamientos posteriores hacia áreas orientales. Este patrón es relevante porque 
permite interpretar la distribución actual del género como el resultado de una dinámica espacial 
compleja, en la que el origen basal andino-oriental fue seguido por una diversificación 
atacameña y por expansiones secundarias tanto hacia el sur mediterráneo como hacia regiones 
orientales. En consecuencia, el sistema andino no solo habría funcionado como área ancestral, 
sino también como destino secundario de algunos linajes derivados. 

 
En conjunto, los estudios previos sobre linajes andino-atacameños y la evidencia 

recuperada para Leucostele sugieren una secuencia biogeográfica compuesta por tres 
momentos sucesivos de una misma dinámica biogeográfica. En esta, la que la aridez de larga 
duración, la heterogeneidad topográfica y las oscilaciones climáticas pleistocénicas habrían 
actuado conjuntamente en la generación de su diversidad actual, en consonancia con propuestas 
recientes que destacan el papel simultáneo de múltiples factores en la diversificación de las 
cactáceas (Thompson et al., 2024). 
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2.5. CONCLUSIONES 
Leucostele constituye un grupo monofilético dentro de Trichocereinae, hermano de Harrisia y 
claramente diferenciado de Trichocereus s.str., lo que resuelve una parte importante de la 
inestabilidad filogenética previamente atribuida al grupo. La filogenia plastidial calibrada en 
el tiempo indica un origen pliocénico tardío del género, seguido por una diversificación interna 
concentrada principalmente durante el Pleistoceno temprano, mientras que la reconstrucción 
biogeográfica revela una historia espacial escalonada: una fase inicial de persistencia en un 
contexto andino-oriental ecológicamente preadaptado, una colonización exitosa del Desierto 
de Atacama seguida por la diversificación principal del género en este paisaje árido 
espacialmente heterogéneo, y una fase posterior de expansiones hacia Chile central-norte, Chile 
central-sur y, en menor medida, hacia áreas andinas orientales, acompañadas por aislamiento 
regional y diferenciación latitudinal. En conjunto, estos resultados no solo respaldan un origen 
andino seguido de diversificación en el norte árido de Chile, sino que también muestran que la 
diversidad actualmente reunida bajo L. chiloensis no corresponde a una sola especie 
ampliamente polimorfa, sino a varios linajes con historias evolutivas y biogeográficas 
independientes, lo que aporta una base filogenómica para reinterpretar la taxonomía del género 
en estrecha relación con su historia de diversificación. 
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CAPÍTULO III 
 

DISTANCIA GEOGRÁFICA Y RUGOSIDAD DEL PAISAJE DETERMINAN LA 
DIVERGENCIA Y LA MEZCLA GENÓMICA EN LEUCOSTELE EN EL DESIERTO 

DE ATACAMA-CHILE CENTRAL 
 
 
 
 
 
García-Beltrán JA, Toledo S, Melo-Gaymer MP, Rosas MR, Cisternas-Fuentes A, Guerrero, 
P.C. 2026. Geographic distance and landscape ruggedness shape genome-wide divergence and 
admixture in Leucostele cacti across the Atacama-central Chile biodiversity hotspot. Annals of 
Botany 137: 1115-1127. https://doi.org/10.1093/aob/mcaf323 
 
3.1. INTRODUCCIÓN 
La porción árida del hotspot de biodiversidad de los Bosques Valdivianos-Lluvias Invernales 
de Chile corresponde a una estrecha franja geográfica que abarca el Desierto de Atacama y el 
Chile mediterráneo central, la cual alberga niveles excepcionalmente altos de endemismo 
vegetal (Arroyo et al., 2004). Más del 60 % de su flora vascular nativa es endémica, incluyendo 
numerosas Cactaceae, geófitas y linajes leñosos que han evolucionado en respuesta al gradiente 
que va desde el desierto hiperárido hasta los bosques de tipo mediterráneo (Poch et al., 2024). 
Esta notable singularidad florística deriva de complejas oscilaciones paleoclimáticas, del 
relieve topográfico y del aislamiento prolongado, que en conjunto han fomentado la 
divergencia de linajes y la especiación localizada. En consecuencia, este hotspot sostiene un 
mosaico de endemismos de distribución restringida junto con taxones más ampliamente 
distribuidos (Duarte et al., 2014), lo que lo convierte tanto en un reservorio de novedad 
evolutiva como en una prioridad para la conservación. 
 

La variabilidad climática global moldea profundamente la distribución de las plantas al 
alterar la temperatura y la disponibilidad de agua, redefiniendo así los regímenes de aridez a lo 
largo de gradientes de tierras secas (precipitación vs. evapotranspiración) (Berdugo et al., 2020; 
Maestre et al., 2021; Shi et al., 2021). En zonas hiperáridas, como el Desierto de Atacama, los 
refugios hidrológicos localizados (oasis de niebla) crean hábitats discretos, semejantes a islas, 
que restringen el flujo génico y favorecen una especiación incipiente (Díaz et al., 2012; 
Carrasco-Puga et al., 2021). Las fluctuaciones climáticas en tierras áridas (incluidas las 
regiones hiperáridas a semiáridas) impulsaron así ciclos de contracción y expansión de rango, 
mediante cambios en la disponibilidad de agua más que por glaciación directa (Hewitt, 1996; 
2000; Tarasov et al., 2000; Médail & Diadema, 2009; Birks, 2019), aislando poblaciones y 
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promoviendo la divergencia genética (Cornejo-Romero et al., 2013; Bonatelli et al., 2014). De 
hecho, estudios ecológicos y genéticos sobre cactus sudamericanos revelan que la inestabilidad 
histórica del hábitat subyace a los patrones actuales de diferenciación y estructura de 
distribución (Ossa et al., 2019; Martínez-Noguez et al., 2020; Meriño et al., 2024). 

 
El margen andino occidental, desde el Desierto de Atacama hasta Chile mediterráneo 

central, se caracteriza por un relieve escarpado y multinivel (Garreaud et al., 2010). En el norte, 
la Cordillera de la Costa forma una cadena latitudinal de sierras abruptas, mientras que en Chile 
central los sistemas longitudinales de montañas y valles añaden un segundo eje de complejidad 
(Luebert & Pliscoff, 2017). Este terreno intrincado amplifica los gradientes ambientales a 
cortas distancias, imponiendo barreras físicas al flujo génico. Sin embargo, los marcados 
cambios altitudinales también impulsan transiciones climáticas rápidas, forzando 
contracciones y expansiones de rango que ponen en contacto secundario a linajes previamente 
aislados, desdibujando así los límites genómicos y taxonómicos. Las Cactaceae ejemplifican 
esta dinámica: como una de las radiaciones adaptativas más notables a lo largo de los gradientes 
áridos de América (Hernández-Hernández et al., 2014), los cactus columnares del Desierto de 
Atacama y de Chile central evidencian niveles excepcionalmente altos de endemismo y 
complejidad sistemática (Guerrero et al., 2011; Duarte et al., 2014). La evidencia filogenética 
sugiere que esta región, que abarca el norte de Chile, el noroeste de Argentina y el sur de 
Bolivia, constituye un centro de origen y diversificación para importantes linajes de cactus, 
incluida la subtribu Trichocereinae (Hernández-Hernández et al., 2014). Dentro de este grupo, 
se ha demostrado que el tradicionalmente amplio género designado como Echinopsis sensu lato 
es polifilético y taxonómicamente inestable, lo que ha conducido a su división en varios 
géneros (Schlumpberger, 2012; Schlumpberger and Renner, 2012). 
 

Leucostele, un género de cactus columnares restablecido y segregado de Echinopsis, se 
distribuye principalmente en Chile y se extiende hacia el Altiplano andino de Bolivia y 
Argentina (Kiesling et al., 2008; 2014; Albesiano, 2012; Schlumpberger, 2012); a menudo 
domina paisajes áridos mediante agrupaciones densas y arborescentes, lo que lo convierte en 
un modelo ideal para estudiar especialización ecológica, aislamiento geográfico e hibridación 
en sistemas áridos (Taylor, 2012; Larridon et al., 2018). Sin embargo, la superposición de 
rasgos morfológicos y las sutiles diferencias diagnósticas han oscurecido su verdadera 
diversidad e historia evolutiva (Albesiano, 2012; Schlumpberger & Renner, 2012; Guerrero & 
Walter, 2019). Como resultado, los tratamientos taxonómicos de Leucostele en el gradiente que 
va desde el Desierto de Atacama hiperárido hasta los ecosistemas mediterráneos de Chile 
central oscilan entre cinco especies (Walter & Guerrero, 2022) y nueve especies con cuatro 
subespecies (POWO, 2026), reflejando una incertidumbre persistente en la delimitación de 
especies (Hunt et al., 2006; Albesiano, 2012; Hunt, 2016). Las oscilaciones climáticas del 
Pleistoceno, incluidas las contracciones de rango durante el Último Máximo Glacial y las 
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expansiones en el Holoceno medio, reconfiguraron los cinturones de vegetación a lo largo del 
gradiente Atacama-Chile central (Heusser et al., 1999; Kaiser et al., 2008). En este contexto, 
un muestreo denso a nivel poblacional, acoplado con análisis de datos de SNPs a escala 
genómica, es esencial para desentrañar la verdadera diversidad del género y los procesos 
evolutivos que sustentan su excepcional endemismo. 

 
Considerando este contexto, investigamos los patrones genómicos de diferenciación 

genética y estructura poblacional en Leucostele a lo largo del Desierto de Atacama y Chile 
central, regiones de endemismo excepcional pero escasamente exploradas desde el punto de 
vista taxonómico y evolutivo. En este capítulo se evalúa si el aislamiento geográfico y la 
heterogeneidad topográfica restringen el flujo génico y promueven la divergencia y la 
formación de linajes, y simultáneamente, el contacto secundario favorece la mezcla genética 
cuantificando su incertidumbre ancestral. Estos escenarios contrastantes, es decir, aislamiento 
estricto (baja entropía de Shannon) vs. reticulación mediada por flujo génico (alta entropía), 
deberían dejar firmas genómicas distintas, que resolvemos mediante muestreo denso a lo largo 
del rango latitudinal del género. 
 
3.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
3.2.1. Sitio de estudio 
El gradiente desde el Desierto de Atacama hasta Chile central mediterráneo se extiende de entre 
20° y 35° S y se caracteriza por dos regímenes de precipitación contrastantes. En el norte (20°-
26° S), los veranos hiperáridos reciben prácticamente ninguna precipitación (0-20 mm/año) 
pero frecuentemente están envueltos en niebla costera (“camanchaca”), con precipitaciones 
invernales acumuladas que rara vez superan los 50 mm/año (Garreaud et al., 2009). Hacia el 
sur, en Chile central (27°-35° S), la precipitación media anual aumenta bruscamente hasta 300-
600 mm, concentrada en los meses australes de invierno (mayo-septiembre), y las zonas de 
gran altitud (> 1 500 m) en los Andes experimentan regularmente nevadas. La vegetación 
xerófita, a menudo dominada por cactus del género Leucostele, se extiende desde el nivel del 
mar hasta ∼ 2 000 m, ocupando laderas de colinas de influencia marina, terrazas costeras y los 
suelos de quebradas en el norte (Luebert & Pliscoff, 2017), excluyendo L. atacamensis que se 
limita a elevaciones más elevadas. Hacia el centro de Chile, en latitudes más altas, estos 
matorrales se desarrollan predominantemente en laderas orientadas al norte y persisten hasta 
∼35° S al sur (Armesto & Martínez, 1978). Las reconstrucciones paleoclimáticas muestran que 
los desplazamientos del cinturón de los vientos del oeste y el anticiclón del Pacífico Sur 
impulsaron grandes cambios de vegetación durante el Pleistoceno, expandiendo y contrayendo 
periódicamente zonas áridas y mésicas en el centro-norte de Chile (Hinojosa, 2005; Kaiser et 
al., 2008). Estas oscilaciones climáticas probablemente causaron contracciones de rango de 
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Leucostele durante máximos glaciares y expansiones durante la aridez del Holoceno medio, 
estructurando la diferenciación genética actual (Ossa et al., 2019). 
 
3.2.2. Muestreo de taxones 
Analizamos 185 individuos georreferenciados procedentes de 20 poblaciones, que en conjunto 
abarcan todo el rango latitudinal y ecológico de Leucostele en el Desierto de Atacama hasta 
Chile central mediterráneo (Tabla 3.1). Se muestrearon diez individuos por población, excepto 
las tres poblaciones de L. deserticola, donde solo se incluyeron cinco individuos por población. 
Definimos cada población como una unidad local de muestreo correspondiente a una zona de 
hábitat geográficamente discreta, en la cual se espera que el apareamiento ocurra en gran 
medida al azar, y puede mostrar diferenciación genética respecto a otras unidades similares 
(Waples & Gaggiotti, 2006). Las localidades fueron seleccionadas por su relevancia 
taxonómica (localidades tipo o históricamente muestreadas) para representar las nueve especies 
y cuatro subespecies reconocidas por Plants of the World Online (POWO, 2026) en el área de 
estudio. Además, el muestreo fue diseñado para abarcar la amplia variación morfológica del 
género a lo largo del sitio de estudio (Figura 3.1). El muestreo se extendió desde el desierto 
influenciado por la niebla al norte de Taltal (24.8 °S, Región de Antofagasta) hasta el matorral 
mediterráneo al sureste de Talca (35.5 °S, Región de Maule), cubriendo así todas las zonas 
climáticas en las que se encuentra el género (Figura 3.2). 
 

Para evaluar la estructura poblacional dentro de los taxones de amplia distribución, 
replicamos muestreos de las cuatro formas de mayor rango: L. deserticola se muestreó en 
Taltal, Quebrada Agua Verde y Valle de Los Choros, L. chiloensis subsp. panhoplites en Mina 
Algarrobo y Las Cardas, L. chiloensis subsp. chiloensis en el Valle de Putaendo y el río San 
Francisco, mientras que L. chiloensis subsp. australis se muestreó en Las Chilcas, Litueche, 
Valle de Cachapoal y Valle de Tinguiririca-Villa Prat. Los nueve sitios restantes corresponden 
cada uno a un único taxón morfológicamente distintivo: L. nigripilis (Norte de La Serena), L. 
pectinifera (Andacollo), L. chiloensis subsp. borealis (Valle del Elqui), L. undulosa (Peña 
Blanca), L. skottsbergii (Puerto Oscuro), L. faundezii (Coyuntagua), L. chiloensis subsp. 
eburneus (Quelón), L. litoralis (Pichidangui) y L. bolligeriana (Pichilemu). Este muestreo 
abarcaba la distribución completa de la mayoría de los taxones (los cuatro con una distribución 
amplia y los otros siete con una distribución más localizada), mientras que para L. skottsbergii 
y L. litoralis el muestreo abarcaba parte de su distribución, resultando en un rango intermedio. 
Este diseño maximiza tanto la amplitud taxonómica como la replicación dentro del taxón, 
asegurando que las comparaciones genéticas y morfológicas posteriores puedan rastrearse de 
forma inequívoca hasta sus orígenes geográficos. Se recogieron muestras de tejido de raíz de 
plantas vivas separadas por 20-50 m. El trabajo de campo se realizó entre diciembre de 2023 y 
febrero de 2024, y los especímenes testigos se depositaron en el herbario de la Universidad de 
Concepción (CONC), Chile (Tabla 3.1). 
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Figura 3.1. Diversidad taxonómica y morfológica de Leucostele en el Desierto de Atacama y 
Chile central: L. deserticola en Taltal (A) y Valle de Los Choros (B), L. chiloensis subsp. 
panhoplites en Mina Algarrobo (C), L. nigripilis en el Norte de La Serena (D), L. pectinifera 
en Andacollo (E), L. faundezii en Coyuntagua (F), L. bolligeriana en Pichilemu (G), L. 
chiloensis subsp. borealis en el Valle del Elqui (H), L. skottsbergii en Puerto Oscuro (I), L. 
chiloensis subsp. eburneus en Quelón (J), L. litoralis en Pichidangui (K), L. chiloensis subsp. 
chiloensis en río San Francisco (L), L. chiloensis subsp. australis en Las Chilcas (M), Valle de 
Tinguiririca-Villa Prat (N) y Litueche (Ñ).
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Figura 3.2. Diseño de muestreo de poblaciones de Leucostele en el Desierto de Atacama y 
Chile central (∼ 1 200 km). La figura muestra la distribución de las 20 poblaciones sobre un 
gradiente de rugosidad del terreno estimado mediante el índice de rugosidad de Riley (tonos 
claros = relieve liso; tonos oscuros = relieve accidentado). Los círculos indican las poblaciones 
muestreadas, y el tamaño de cada símbolo es proporcional al número de individuos genotipados 
retenidos tras el filtrado.

TAL: Taltal 
AVV: Quebrada Agua Verde 
MAL: Mina Algarrobo 
CHV: Valle de Los Choros 
NSE: Norte de La Serena 
ELQ: Valle del Elqui 
AND: Andacollo 
CAR: Las Cardas 
PBL: Peña Blanca 
POS: Puerto Oscuro 
QLN: Quelón 
COY: Coyuntagua 
PDG: Pichidangui 
PUT: Valle de Putaendo 
CHI: Las Chilcas 
FCO: Eío San Francisco 
CPL: Valle de Cachapoal 
TNG-VP: Valle de Tinguiririca-Villa Prat 
LIT: Litueche 
PLM: Pichilemu 
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Tabla 3.1. Poblaciones incluidas en el estudio genético poblacional de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central. Los 
ejemplares testigos se depositaron en el Herbario de la Universidad de Concepción (CONC). 

Taxón Población Ejemplares 
testigos (CONC) 

Latitud Longitud 

L. bolligeriana (Mächler & Helmut Walter) 
Schlumpb. 

Pichilemu (Punta de Lobos), Reg. de l Libertador General 
Bernardo O'Higgins 

#201514 -34.427 -72.040 

L. chiloensis subsp. australis (F.Ritter) 
Schlumpb. 

Las Chilcas, Reg. de Valparaíso #198254 -32.851 -70.877 
Valle de Cachapoal, Reg. del Libertador General Bernardo 
O'Higgins 

#198281 -34.255 -70.333 

Valle de Tinguiririca, Reg. del Libertador General Bernardo 
O'Higgins y Villa Prat, Reg. del Maule 

#198246 
#198250 

-34.733 
-35.107 

-70.738 
-71.617 

Litueche, Reg. del Maule  -34.091 -71.684 
L. chiloensis subsp. borealis(F. Ritter) Lodé Valle del Elqui, Reg. de Coquimbo #198253 -30.044 -70.819 
L. chiloensis (Colla) Schlumpb. subsp. 
chiloensis 

Valle de Putaendo, Reg. de Valparaíso #198284 -32.505 -70.585 
Río San Francisco, Reg. Metropolitana de Santiago #198245 -33.297 -70.356 

L. chiloensis subsp. eburneus (K.Schum.) 
Schlumpb. 

Quelón, Reg. de Coquimbo #198243 -31.467 -71.162 

L. chiloensis subsp. panhoplites (K.Schum.) 
Schlumpb. 

Mina Algarrobo, Reg. de Atacama #198251 -28.777 -70.966 
Las Cardas, Reg. de Coquimbo #198252 -30.371 -71.233 

L. deserticola (Werderm.) Schlumpb. 
Taltal (Cerro Perales), Reg. de Antofagasta #198247 -25.428 -70.427 
Quebrada Agua Verde, Reg. de Atacama #198244 -28.709 -70.760 
Valle de Los Choros, Reg. de Coquimbo #201517 -29.337 -71.219 

L. faundezii (Albesiano) Schlumpb. Coyuntagua, Reg. de Coquimbo #198285 -31.672 -71.288 
L. litoralis (Johow) P.C.Guerrero & Helmut 
Walter 

Pichidangui, Reg. de Coquimbo #201515 -32.155 -71.521 

L. nigripilis (Phil.) P.C.Guerrero & Helmut 
Walter 

Norte de La Serena, Reg. de Coquimbo #201516 -29.685 -71.306 

L. pectinifera (Albesiano) Schlumpb. Andacollo, Reg. de Coquimbo #198238 -30.141 -71.214 
L. skottsbergii (Backeb.) P.C.Guerrero & Helmut 
Walter 

Puerto Oscuro, Reg. de Coquimbo #198248 -31.421 -71.585 

L. undulosa (Albesiano) Schlumpb. Peña Blanca, Reg. de Coquimbo #201518 -30.809 -71.574 
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3.2.3. Extracción y secuenciación de ADN 
El ADN genómico total se extrajo utilizando el protocolo descrito por Edwards et al. (1991). 
Después de comprobar la calidad, se enviaron 40 μl de ADN genómico de 60 ng/μl de cada 
muestra de los 185 genotipos (Tabla 3.1) para escanear todo el genoma utilizando la tecnología 
DArTseq (https://www.diversityarrays.com/; Sansaloni et al., 2011) en Diversity Arrays 
Technology Pty Ltd (Canberra, Australia). DArTseq es una tecnología de secuenciación basada 
en la reducción de la complejidad del genoma, la cual selecciona de forma inteligente las áreas 
predominantemente activas del genoma (baja secuencia de copias), a la vez que enmascara las 
secuencias repetitivas de menor valor (Steane et al., 2014). Este proceso inicia con la aplicación 
de una combinación de enzimas de restricción para fragmentar muestras de ADN de manera 
altamente reproducible y lograr una biblioteca mejorada que se secuencia en plataformas de 
secuenciación de próxima generación (NGS). Posteriormente, las secuencias se agrupan de 
acuerdo con su similitud y se aplican una serie de filtros patentados para seleccionar las 
etiquetas de secuencia que incluyen un marcador SNP fiable (Gruber et al., 2018). 
 
3.2.4. Control de calidad y análisis genético de poblaciones 
El filtrado de datos siguió las recomendaciones del manual DArT (Gruber et al., 2018) y del 
paquete R dartR (Mijangos et al., 2022): retención de loci con profundidad de lectura entre 5 y 
50, eliminación de loci con tasa de llamado inferior al 70 %, retención de loci donde el alelo 
menos frecuente aparece en al menos el 5% de la población y mantención de individuos que 
tienen al menos el 70% de los loci genotipificados.  
 

El número medio de alelos (N), el número efectivo de alelos (Ne), la heterocigosidad 
esperada (He), la heterocigosidad observada (Ho) y el coeficiente de endogamia (FIS) se 
estimaron para cada población usando genepop v.4.7.5 (Rousset, 2008). La diversidad genética 
mediante el índice de Simpson y el desequilibrio de ligamiento en las poblaciones, utilizando 
el estimador estandarizado multilocus de desequilibrio de ligamiento r̄d (Agapow & Burt, 
2001), se evaluaron en la biblioteca poppr en R, este último mediante 999 permutaciones. La 
evaluación del equilibrio de Hardy-Weinberg se realizó utilizando la función hw.test de la 
biblioteca pegas con 100 000 permutaciones (Paradis, 2010). A partir de la matriz filtrada, se 
obtuvo una matriz sin datos faltantes, imputada usando los coeficientes de ascendencia 
estimados con el algoritmo de factorización de matriz no negativa dispersa (snmf) 
implementado en el paquete LEA R (Frichot & François, 2015). La imputación se realizó en la 
mejor secuencia seleccionada para K = 8, basada en el criterio de menor entropía cruzada. 
Utilizamos la opción de “mode”, que reemplaza los valores faltantes por el genotipo más 
probable inferido para cada locus a través de las poblaciones ancestrales estimadas. 
 

La estructura poblacional espacial se reconstruyó utilizando TESS3 (Caye et al., 2016), 
y se empleó el análisis discriminante de componentes principales (DAPC) de la biblioteca 
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adegenet (Jombart, 2008) para inferir la estructura genética de las poblaciones de Leucostele 
en el Desierto de Atacama y Chile central. TESS3 es un paquete integrador que infiere la 
estructura poblacional a partir de información genotípica y geográfica. El número óptimo de 
poblaciones ancestrales (K) se determinó utilizando un método de entropía cruzada 
implementado con la función snmf en el paquete LEA (Frichot & François, 2015). El algoritmo 
snmf se ejecutó con 10 000 repeticiones y un valor fluctuante de K de 2 a 30. Aquellas 
poblaciones en las que la mayoría de sus individuos presentó una probabilidad de pertenencia 
<75 % fueron etiquetadas como poblaciones con mezcla genética. 
 

Para cuantificar la complejidad de la mezcla genética, se calculó la entropía de Shannon 
de las proporciones de ascendencia para cada individuo (Jakobsson & Rosenberg 2007). La 
entropía fue calculada a partir de la matriz Q de probabilidades de pertenencia individual 
obtenida con TESS3. La entropía media por población se utilizó entonces como medida 
resumida de la incertidumbre de la mezcla (Sherwin, 2010), la cual resume la distribución de 
las proporciones de ascendencia entre grupos genéticos: valores bajos indican asignaciones 
concentradas en uno o pocos grupos, compatibles con mayor diferenciación genética, mientras 
que valores altos reflejan una ascendencia más distribuida entre varios grupos, compatible con 
mezcla genética o contacto entre linajes. 
 

Para investigar posibles predictores espaciales y ambientales de la mezcla genética, 
extrajimos valores de rugosidad topográfica para el centroide de cada población a partir de 
modelos digitales de elevación (DEM) derivados de la Shuttle Radar Topography Mission 
(SRTM), utilizando el índice de rugosidad del terreno de Riley et al. (1999; Figura 3.2). Las 
matrices de distancia geográfica entre centroides poblacionales se calcularon mediante la 
fórmula de Haversine. La entropía media por población fue modelada como variable respuesta 
en función de la rugosidad topográfica y del aislamiento geográfico, utilizando modelos mixtos 
espaciales con una estructura de covarianza de Matérn implementados en el paquete spaMM 
de R (Rousset & Ferdy, 2014). Esta estructura permitió considerar la autocorrelación espacial 
entre poblaciones, es decir, la no independencia esperada entre poblaciones geográficamente 
próximas. 
 

La diferenciación genética entre poblaciones se estimó mediante comparaciones por 
pares de valores FST (Weir & Cockerham, 1984) utilizando la función fastDivPart del paquete 
R diveRsity (Keenan et al., 2013). La relación de FST con la distancia geográfica entre las 
poblaciones se evaluó mediante un Test de Mantel, utilizando la función mantel.rtest del 
paquete ade4 (Dray & Dufour, 2007) con 9 999 permutaciones. Finalmente, se creó un 
diagrama de dispersión usando la función ggplot2 en R (Wickham, 2016) para visualizar la 
relación entre los valores de FST y las distancias entre las poblaciones pareadas. 
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3.3. RESULTADOS 
 
3.3.1. Diversidad genética 
La genotipificación de 185 individuos produjo inicialmente 43 166 SNPs con 36.11 % de datos 
faltantes. Tras el filtrado de calidad (profundidad de lectura, tasa de llamado, frecuencia del 
alelo menor y umbrales de tasa de llamado por individuo), el conjunto de datos se redujo a 9 
397 SNPs registrados en 151 individuos, con los datos faltantes reducidos a 8.4 % antes de la 
imputación (0 % después de la imputación). El análisis global de desequilibrio de ligamiento 
reveló un patrón variable en el índice estandarizado multilocus de desequilibrio de ligamiento 
(r̄d), con valores que oscilaron entre 0.001 y 0.032 (Tabla 3.2). En particular, las poblaciones 
de L. pectinifera de Andacollo y de L. bolligeriana de Pichilemu mostraron los valores más 
altos de r̄d, lo que sugiere la posible presencia de loci ligados o efectos de selección local. En 
contraste, los valores de r̄d se mantuvieron casi siempre cercanos a cero, indicando una mayor 
aleatoriedad en la asociación entre loci. Este resultado respalda el tratamiento de los 
marcadores evaluados como independientes en la mayoría de las poblaciones analizadas. 
Además, se observaron desviaciones significativas del equilibrio de Hardy-Weinberg en 
algunas poblaciones (Tabla 3.2) y un claro déficit de heterocigotos en comparación con los 
valores esperados (Ho = 0.061-0.18 vs. He = 0.063-0.208). Los coeficientes de endogamia (FIS) 
mostraron una variabilidad considerable, con valores que oscilaron entre 0.040 (L. deserticola 
de Taltal) y 0.359 (L. litoralis de Pichidangui), lo que sugiere distintos grados de apareamiento 
no aleatorio dentro de las poblaciones estudiadas.  
 
3.3.2. Patrones espaciales de estructura genómica y mezcla 
El análisis TESS3 de la estructura poblacional espacial reveló un valor óptimo de K = 10, 
dividiendo el diverso grupo en diez grupos genéticos diferenciados latitudinalmente (Figura 
3.3-3.4): I (Leucostele deserticola de Taltal); II (L. deserticola de Quebrada Agua Verde y L. 
chiloensis subsp. panhoplites de Mina Algarrobo); III (L. deserticola del Valle de Los Choros 
y L. nigripilis del Norte de La Serena); IV (L. chiloensis subsp. borealis del Valle del Elqui, L. 
pectinifera de Andacollo y L. chiloensis subsp. panhoplites de Las Cardas); V (L. undulosa de 
Peña Blanca y L. skottsbergii de Puerto Oscuro); VI (L. chiloensis subsp. eburneus de Quelón, 
L. faundezii de Coyuntagua y L. litoralis de Pichidangui); VII (L. chiloensis subsp. chiloensis 
del Valle de Putaendo y el río San Francisco, y L. chiloensis subsp. australis de Las Chilcas); 
VIII (L. chiloensis subsp. australis del Valle de Cachapoal y del Valle de Tinguiririca-Villa 
Prat); IX (L. chiloensis subsp. australis de Litueche); y X (L. bolligeriana de Pichilemu). 
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Tabla 3.2. Diversidad genética y estadísticos de ligamiento para 20 poblaciones de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile 
central. Para cada población se refiere el número de alelos (N); número efectivo de alelos (Ne); heterocigosidad esperada (He); 
heterocigosidad observada (Ho); coeficiente de endogamia (FIS); el índice de Simpson (λ), una medida de la diversidad genética; y 
el índice estandarizado de desequilibrio de ligamiento multilocus (r̄d). Los asteriscos (*) indican P < 0.01 para pruebas de 
desviaciones de equilibrio de Hardy-Weinberg o para pruebas de permutación r̄d. Los ejemplares testigos se depositaron en el 
Herbario de la Universidad de Concepción (CONC). 
Taxón Población N Ne Hs Ho FIS λ r̄d 
L. bolligeriana Pichilemu 1.404 1.31 0.143 0.118 0.172 0.86 0.032 

L. chiloensis subsp. australis 

Las Chilcas 1.546 1.412 0.209 0.161 0.229 0.89 0.002* 
Litueche 1.486 1.364 0.179 0.148 0.171 0.9 0.009 
Valle de Cachapoal 1.475 1.365 0.195 0.143 0.268 0.88 0.013* 
Valle de Tinguiririca-Villa Prat 1.468 1.356 0.187 0.152 0.188 0.88 0.002 

L. chiloensis subsp. borealis Valle del Elqui 1.483 1.374 0.19 0.144 0.244 0.83 0.005* 

L. chiloensis subsp. chiloensis 
Valle de Putaendo 1.567 1.423 0.208 0.18 0.134 0.89 0.003 
Río San Francisco 1.526 1.401 0.205 0.167 0.185 0.88 0.001 

L. chiloensis subsp. eburneus Quelón 1.54 1.404 0.201 0.162 0.194 0.88 0.001 

L. chiloensis subsp. panhoplites 
Mina Algarrobo 1.455 1.332 0.163 0.144 0.119 0.9 0.023 
Las Cardas 1.386 1.31 0.176 0.129 0.267 0.8 0.011* 

L. deserticola 
Taltal  1.147 1.121 0.063 0.061 0.04 0.75 0.011 
Quebrada Agua Verde 1.294 1.241 0.148 0.127 0.145 0.75 0.029 
Valle de Los Choros 1.394 1.317 0.177 0.152 0.142 0.8 0.016 

L. faundezii Coyuntagua 1.563 1.417 0.198 0.162 0.18 0.9 0.001 
L. litoralis Pichidangui 1.394 1.312 0.188 0.12 0.359 0.86 0.009* 
L. nigripilis Norte de La Serena 1.546 1.407 0.193 0.169 0.125 0.89 0.005 
L. pectinifera Andacollo 1.524 1.403 0.187 0.154 0.176 0.86 0.031 
L. skottsbergii Puerto Oscuro 1.471 1.367 0.191 0.164 0.141 0.83 0.001 
L. undulosa Peña Blanca 1.528 1.391 0.196 0.17 0.135 0.9 0.001 
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La probabilidad de pertenencia de individuos a estos grupos fue >75 % en solo ocho 
poblaciones (Figura 3.3), entre las que destaca L. deserticola de Taltal (0.99 ± 0.01) y L. 
chiloensis subsp. australis del Valle de Tinguiririca-Villa Prat (0.88 ± 0.14). Las 12 
poblaciones restantes mostraron una mezcla genética sustancial, con probabilidades 
significativas de pertenencia a grupos vecinos. Seis poblaciones mostraron una mezcla 
significativa con grupos contiguos tanto del norte como del sur (Figura 3.3); tres poblaciones 
mostraron mezcla significativa solo con grupos del norte (L. deserticola del Valle de Los 
Choros, L. chiloensis subsp. eburneus de Quelón y L. bolligeriana de Pichilemu); y una 
población mostró mezcla significativa solo con grupos del sur (L. chiloensis subsp. chiloensis 
del Valle de San Francisco). Mientras tanto, la población de L. litoralis de Pichidangui (0.52 ± 
0.04 al grupo VI) muestra una mezcla significativa con varios grupos definidos (Figura 3.3), 
especialmente con el grupo vecino del norte (0.16 ± 0.01 al grupo V), así como con los grupos 
I (0.06 ± 0.02), IV (0.07 ± 0.01) y VII y VIII (0.06 ± 0.01). Finalmente, la población de L. 
skottsbergii de Puerto Oscuro, situada en el límite espacial de los grupos V y VI (Figura 3.4), 
mostró una mezcla genética de ambos grupos (0.44 ± 0.01 al grupo V y 0.43 ± 0.01 al grupo 
VI; Figura 3.3). 
 

El análisis DAPC reveló diez clústeres genéticos (Figura 3.5), la mayoría de los cuales 
coincidieron con los grupos genéticos identificados por el análisis de estructuración TESS3. 
Sin embargo, las poblaciones de L. skottsbergii de Puerto Oscuro y L. litoralis de Pichidangui 
formaron un grupo independiente, por lo que L. undulosa de Peña Blanca constituyó su propio 
grupo, al igual que L. chiloensis subsp. eburneus de Quelón y L. faundezii de Coyuntagua. Por 
otro lado, L. chiloensis subsp. chiloensis del Río San Francisco se agrupó con las poblaciones 
de L. chiloensis subsp. australis del Valle de Cachapoal, Valle de Tinguiririca-Villa Prat y 
Litueche. Por lo tanto, L. chiloensis subsp. chiloensis del Valle de Putaendo y L. chiloensis 
subsp. australis de Las Chilcas permanecieron en su propio grupo, y la diferenciación entre las 
poblaciones de L. chiloensis subsp. australis del Valle de Cachapoal y del Valle Tinguiririca-
Villa Prat respecto a Litueche no se mantuvo en el DAPC. 
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Figura 3.3. Estructura poblacional y coeficientes de ascendencia de Leucostele en el Desierto 
de Atacama y Chile central, inferida a partir de 151 individuos y 9 397 SNPs mediante TESS3, 
utilizando el número óptimo de grupos genéticos sugerido por la validación cruzada de entropía 
(K = 10). Cada color representa un grupo genético, identificado con números romanos, así 
como las poblaciones incluidas en cada grupo. Poblaciones: TAL (Taltal), AVV (Quebrada 
Agua Verde), MAL (Mina Algarrobo), CHV (Valle de Los Choros), NSE (Norte de La Serena), 
ELQ (Valle del Elqui), AND (Andacollo), CAR (Las Cardas), PBL (Peña Blanca), POS (Puerto 
Oscuro), QLN (Quelón), COY (Coyuntagua), PDG (Pichidangui), PUT (Valle de Putaendo), 
CHI (Las Chilcas), FCO (Río San Francisco), CPL (Valle de Cachapoal), TNG-VP (Valle de 
Tinguiririca-Villa Prat), LIT (Litueche), PLM (Pichilemu).
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Poblaciones 
TAL: Taltal 
AVV: Quebrada Agua Verde 
MAL: Mina Algarrobo 
CHV: Valle de Los Choros 
NSE: Norte de La Serena 
ELQ: Valle del Elqui 
AND: Andacollo 
CAR: Las Cardas 
PBL: Peña Blanca 
POS: Puerto Oscuro 
QLN: Quelón 
COY: Coyuntagua 
PDG: Pichidangui 
PUT: Valle de Putaendo 
CHI: Las Chilcas 
FCO: Eío San Francisco 
CPL: Valle de Cachapoal 
TNG-VP: Valle de 
Tinguiririca-Villa Prat 
LIT: Litueche 
PLM: Pichilemu 

Figura 3.4. Interpolación espacial de los coeficientes de ascendencia poblacional en 
Leucostele a lo largo de la distribución geográfica de los 151 genotipos y 9 397 SNPs 
analizados mediante TESS3 en el Desierto de Atacama y Chile central. Los grupos genéticos 
se representan con la misma codificación de colores utilizada en la figura de estructura 
poblacional. Cada color representa un grupo genético tal como en la Figura 3.3.  
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Figura 3.5. Estructura poblacional de las poblaciones de Leucostele en el desierto de Atacama 
y el centro de Chile, basada en el análisis de 151 individuos utilizando 9 397 SNPs, revelado 
por un análisis discriminante de componentes principales (DAPC) usando el número de grupos 
genéticos K = 10. Poblaciones: TAL (Taltal), AVV (Quebrada Agua Verde), MAL (Mina 
Algarrobo), CHV (Valle de Los Choros), NSE (Norte de La Serena), ELQ (Valle del Elqui), 
AND (Andacollo), CAR (Las Cardas), PBL (Peña Blanca), POS (Puerto Oscuro), QLN 
(Quelón), COY (Coyuntagua), PDG (Pichidangui), PUT (Valle de Putaendo), CHI (Las 
Chilcas), FCO (Río San Francisco), CPL (Valle de Cachapoal), TNG-VP (Valle de 
Tinguiririca-Villa Prat), LIT (Litueche), PLM (Pichilemu). 
 

La entropía de mezcla mostró una variación sustancial entre las poblaciones de Leucostele 
(Figura 3.2; Tabla 3.3), alcanzando sus valores más altos en localidades centrales y de 
transición como Pichidangui (1.55), Valle del Elqui (1.52) y Las Cardas (1.51), y disminuyendo 
notablemente tanto hacia el norte hiperárido (Taltal, 0.07) como hacia las poblaciones más 
meridionales (Valle de Tinguiririca-Villa Prat, 0.45). La rugosidad del terreno mostró una 
tendencia espacial inversa (Tabla 3.3), que van desde topografías suaves en los valles centrales 
y llanuras costeras (Valle de Los Choros, 2.1; Pichidangui, 3.6) a paisajes cada vez más 
accidentados hacia el norte (Taltal, 90.3; Las Chilcas, 71.7). La distancia geográfica media 
entre poblaciones siguió un patrón similar a la rugosidad (Tabla 3.3), con los sitios más aislados 
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situados en los extremos norte (Taltal, 656.8 km) y sur (Valle de Tinguiririca-Villa Prat, 394.8 
km) y los más conectados espacialmente en la zona central (Quelón, 210.0 km; Coyuntagua, 
212.0 km). Finalmente, un modelo de efectos mixtos espaciales que predecía la entropía media 
a nivel poblacional en función de la rugosidad topográfica y la distancia geográfica media a 
todas las demás poblaciones, al tiempo que tenía en cuenta la autocorrelación espacial, reveló 
que tanto los factores ambientales como espaciales estaban negativamente asociados con la 
incertidumbre de la mezcla. Específicamente, la entropía disminuyó significativamente con el 
aumento de la rugosidad del terreno (β = -0.0095 ± 0.0025, t = -3.85) y con mayor aislamiento 
geográfico (β = -0.0014 ± 0.0006, t = -2.37). El efecto aleatorio espacial capturó la estructura 
espacial residual (λ = 0.0233; φ = 0.0198), destacando aún más la influencia de la geografía en 
la organización espacial de la mezcla genómica. 
 
Tabla 3.3. Entropía media de mezcla, rugosidad topográfica en el centroide de cada población 
y distancia geográfica media respecto de todas las demás poblaciones para 20 poblaciones de 
Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central. 

Taxon Población Entropía media 
de mezcla 

Rugosidad 
topográfica 

Distancia 
geográfica (km) 

L. bolligeriana Pichilemu 0.85 17.456 373.045 
L. chiloensis subsp. 
chiloensis 

Río San Francisco 0.809 50.546 285.538 
Valle de Putaendo 0.628 67.493 241.397 

L. chiloensis subsp. 
australis 

Las Chilcas 0.905 71.696 251.289 
Litueche 1.018 17.658 336.709 
Valle de Cachapoal 0.834 33.007 353.928 
Valle de Tinguiririca 
-Villa Prat 

0.455 56.612 394.801 

L. chiloensis subsp. 
borealis Valle del Elqui  1.516 19.857 240.853 

L. chiloensis subsp. 
panhoplites 

Las Cardas 1.509 11.652 224.879 
Mina Algarrobo 0.582 41.717 322.581 

L. chiloensis subsp. 
eburneus Quelón 1.171 33.715 210.016 

L. deserticola 

Valle de Los Choros 1.27 2.099 279.163 
Quebrada Agua 
Verde 

0.697 43.92 330.401 

Taltal 0.072 90.318 656.798 
L. faundezii Coyuntagua 0.759 39.093 212.006 
L. litoralis Pichidangui 1.553 3.575 227.067 
L. nigripilis Norte de La Serena 1.274 23.745 256.901 
L. pectinifera Andacollo 1.454 30.197 232.706 
L. skottsbergii Puerto Oscuro 1.153 25.235 214.562 
L. undulosa Peña Blanca 1.111 10.659 219.586 
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3.3.3. Diferenciación genética 
Los niveles de diferenciación genómica entre las poblaciones de Leucostele en el desierto de 
Atacama y Chile central fueron moderados a altos (media FST = 0.310, s.d. = 0.128; Tabla 3.4). 
En términos de distancias por pares entre poblaciones, se obtuvieron los valores más bajos de 
FST entre aquellos del mismo grupo genético que estaban geográficamente más cerca. Estos 
valores iban desde el más bajo observado entre Coyuntagua y Quelón (FST = 0.057, P = 0.001) 
hasta el más alto dentro del mismo grupo genético entre Las Chilcas y río San Francisco (FST 
= 0.125, P = 0.001). Así, los diez grupos genéticos mostraron valores bajos pero significativos 
de FST, lo que sugiere una clara diferenciación genética. Los valores más altos de FST entre dos 
poblaciones se situaron entre Taltal y Pichilemu (FST = 0.625, P = 0.001), las poblaciones 
geográficamente más distantes. Además, los pares de población desde Taltal hasta el Norte de 
La Serena tenían una FST media más alta (FST media = 0.298, s.d. = 0.164) que las del Valle 
del Elqui a Pichidangui (FST media = 0.140, s.d. = 0.042) y desde el Valle de Putaendo hasta el 
Valle de Tinguiririca-Villa Prat (FST media = 0.215, s.d. = 0.083). En este sentido, la prueba de 
Mantel reveló una correlación positiva significativa entre las distancias genéticas y geográficas 
de las poblaciones de Leucostele en el desierto de Atacama y Chile central (r = 0.848, P = 
0.001; Figura 3.6), lo que indica un fuerte patrón de aislamiento por distancia. 

 
Figura 3.6. Diferenciación genética por pares entre poblaciones de Leucostele en función de 
las distancias geográficas en el Desierto de Atacama y Chile central. 
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Tabla 3.4. Matriz de comparación por pares de la distancia genética (FST; debajo de la diagonal) y la distancia geográfica (km; 
encima de la diagonal) entre poblaciones de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central. 

 
Poblaciones: TAL (Taltal), AVV (Quebrada Agua Verde), MAL (Mina Algarrobo), CHV (Valle de Los Choros), NSE (Norte de 
La Serena), ELQ (Valle del Elqui), AND (Andacollo), CAR (Las Cardas), PBL (Peña Blanca), POS (Puerto Oscuro), QLN 
(Quelón), COY (Coyuntagua), PDG (Pichidangui), PUT (Valle de Putaendo), CHI (Las Chilcas), FCO (río San Francisco), CPL 
(Valle de Cachapoal), TNG-VP (Valle de Tinguiririca-Villa Prat), LIT (Litueche), PLM (Pichilemu).
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3.4. DISCUSIÓN 
 
3.4.1. Estructura genética y divergencia 
El desequilibrio de ligamiento a escala genómica en Leucostele fue generalmente mínimo, 
aunque elevado en Pichilemu (L. bolligeriana), Andacollo (L. pectinifera), Quebrada Agua 
Verde (L. deserticola; con la salvedad del tamaño muestral pequeño) y Mina Algarrobo (L. 
chiloensis subsp. panhoplites), lo que sugiere selección localizada o ligamiento físico (Flint-
Garcia et al., 2003; Hamblin et al., 2011). Estos patrones sugieren que la divergencia genómica 
está influida no solo por factores demográficos, sino también por fuerzas selectivas que actúan 
sobre loci específicos. Alternativamente, un desequilibrio de ligamiento elevado también puede 
originarse por mezcla reciente entre linajes divergentes. Sin embargo, no se encontró ninguna 
asociación entre r̄d y la entropía de mezcla. Desviaciones significativas del equilibrio Hardy-
Weinberg, déficits heterocigotos y altos coeficientes de endogamia (FIS) en Pichidangui (L. 
litoralis), Valle de Cachapoal y Las Chilcas (L. chiloensis subsp. australis), Las Cardas (L. 
chiloensis subsp. panhoplites) y Valle del Elqui (L. chiloensis subsp. borealis) apuntan a un 
apareamiento no aleatorio o a una subestructura interna dentro del sitio (efecto Wahlund; De 
Meeûs, 2018; Jara-Arancio et al., 2022), mientras que una FIS cercana a cero en Taltal (L. 
deserticola) indica una condición cercana a la panmixia. Estos resultados resaltan aún más el 
papel de factores locales, como la densidad poblacional y las estrategias reproductivas, en la 
configuración de la diversidad genética. Señales de efecto fundador o cuellos de botella 
demográficos emergen en los bordes del rango y en sitios aislados (Pichilemu, Mina Algarrobo, 
Quebrada Agua Verde y posiblemente Andacollo) donde el elevado desequilibrio de ligamiento 
coincide con una reducción de la riqueza alélica (Merklinger et al., 2020). Esto sugiere que 
estas poblaciones aisladas pueden haber experimentado deriva genética y presentar un menor 
potencial adaptativo. En general, Leucostele muestra una gran heterogeneidad espacial en 
comparación con otros cactus del Desierto de Atacama y Chile central (Meriño et al., 2024), 
donde las poblaciones cercanas muestran diferencias significativas en diversidad y estructura, 
lo que sugiere una historia demográfica más compleja en comparación con Eriosyce sect. 
Neoporteria, que presenta una estructura genética más homogénea a lo largo de su área de 
distribución. 
 

A escala de paisaje, la divergencia genética sigue un claro gradiente latitudinal. La mayor 
diferenciación se da en el sector hiperárido Taltal-La Serena, donde el relieve escarpado y la 
aridez extrema probablemente han fragmentado las poblaciones, mientras que el corredor Valle 
del Elqui-Pichidangui muestra una cohesión más fuerte intercalada con puntos calientes de 
mezcla (Pichidangui, Puerto Oscuro). Este patrón latitudinal apoya la hipótesis de que las 
barreras geográficas y climáticas han desempeñado un papel significativo en la configuración 
del paisaje genético de Leucostele. Los bajos valres FST entre sitios cercanos dentro de los 
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grupos refleja una alta cohesión genética impulsada por la proximidad espacial y por ambientes 
climáticos compartidos (Sousa & Hey, 2013; Meriño et al., 2024). 
 

Una diferenciación más fuerte en el norte hiperárido en relación con el corredor central, 
con estructura intermedia más al sur, es coherente con asociaciones similares entre gradientes 
de aridez, complejidad topográfica y estructura genética en la flora del sistema Atacama-Chile 
central, donde los filtros abióticos limitan la dispersión y acentúan la divergencia de linajes. 
Signos comparables de fragmentación histórica y conectividad reducida bajo condiciones de 
aridez extrema han sido documentados en cactus (Ossa et al., 2019; Meriño et al., 2024) y otros 
grupos, como Nolana (Ossa et al., 2013) y Jubaea (Jara-Arancio et al., 2022). Patrones 
análogos han surgido en otras plantas sujetas al mismo contexto geomorfoclimático, incluidos 
el endemismo a pequeña escala y dinámicas de rango impulsadas por la heterogeneidad 
ambiental en linajes como Nolana (Dillon et al., 2009) y Phycella (García et al., 2025), así 
como una divergencia latitudinal consistente con los cambios de humedad del Pleistoceno en 
linajes como Eulychnia (Larridon et al., 2018; Merklinger et al., 2021) y Cristaria (Böhnert et 
al., 2022). En conjunto, estos paralelismos indican que los procesos que moldean la variación 
genética en Leucostele forman parte de un mecanismo biogeográfico más amplio mediante el 
cual paisajes accidentados y gradientes de aridez pronunciados generan mosaicos espaciales de 
cohesión genética y discontinuidad a lo largo de la flora regional. 
 

El análisis espacial de la estructura poblacional recuperó diez clústeres distribuidos 
latitudinalmente; cinco clústeres eran congruentes entre TESS3 y DAPC: I (Taltal; Leucostele 
deserticola), II (Quebrada Agua Verde + Mina Algarrobo; L. deserticola + L. chiloensis subsp. 
panhoplites), III (Valle de Los Choros + Norte de La Serena; L. deserticola + L. nigripilis), IV 
(Valle del Elqui + Andacollo + Las Cardas; L. chiloensis subsp. borealis + L. pectinifera + L. 
chiloensis subsp. panhoplites) y X (Pichilemu; L. bolligeriana), lo que indica una estructura 
robusta y discreta. La falta de concordancia para los clústeres V-IX probablemente refleja 
diferencias metodológicas, ya que TESS3 aprovecha la continuidad espacial y tiende a 
preservar la ascendencia contigua (Caye et al., 2016), mientras que el DAPC maximiza la 
varianza entre grupos y a menudo colapsa clinas suaves de frecuencia alelada generadas por 
aislamiento por distancia, contacto secundario o covariación entre ambiente y espacio (Jombart 
et al., 2010). Por ejemplo, el DAPC divide el clúster V al agrupar Puerto Oscuro (L. 
skottsbergii) con Pichidangui (L. litoralis) del cluster VI y dejar Peña Blanca (L. undulosa) por 
separado, un patrón consistente con una zona de contacto en el límite V-VI, donde el flujo 
génico o las transiciones clinales difuminan los bordes que TESS3 resuelve espacialmente. 
 
3.4.2. Mezcla y contacto secundario 
Ocho poblaciones mostraron alta pertenencia a los grupos (TESS3 >0.75), incluyendo Taltal 
(L. deserticola), Valle de Tinguiririca-Villa Prat (L. chiloensis subsp. australis), Quebrada 
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Agua Verde (L. deserticola), Mina Algarrobo (L. chiloensis subsp. panhoplites), Coyuntagua 
(L. faundezii), Valle de Putaendo (L. chiloensis subsp. chiloensis), Las Chilcas (L. chiloensis 
subsp. australis) y el Valle de Cachapoal (L. chiloensis subsp. australis). Este patrón indica 
una ascendencia predominante de fuentes únicas y una introgresión reciente limitada, en 
consonancia con el aislamiento espacial y el relieve accidentado como factores que favorecen 
unidades evolutivas discretas y adaptación local, tal como se ha observado en otros cactus 
chilenos y plantas de zonas áridas, donde las barreras geográficas y las condiciones hiperáridas 
limitan el flujo génico y promueven la estructuración genética (Guerrero et al., 2013; Böhnert 
et al., 2022, 2025). Este hallazgo pone de relieve el papel de la rugosidad del terreno en la 
creación de “islas” evolutivas de divergencia genética, contribuyendo a la formación de 
poblaciones adaptadas localmente. En cambio, las poblaciones con asignaciones más bajas 
probablemente marcan zonas de contacto secundario con flujo génico continuo, potencialmente 
mantenidas por corredores históricos o dispersión reciente (Guerrero et al., 2019; Dellinger et 
al., 2022). Interacciones comparables entre complejidad topográfica, diferenciación y 
conectividad han sido sugeridas para los lirios andinos del sur (García et al., 2025). Estos 
patrones concuerdan con procesos históricos de aislamiento y expansión vinculados a 
oscilaciones climáticas del Pleistoceno en el centro-norte de Chile, un centro reconocido de 
diversificación vegetal (Rundel et al., 2016), con firmas análogas reportadas para cactus 
globosos y otra flora de Atacama-Chile central (Bull-Hereñu et al., 2005; Meriño et al., 2024), 
así como para cactus en otras regiones áridas neotropicales (Nason et al., 2002; Bonatelli et al., 
2014; Gutiérrez-Flores, 2015; Franco et al., 2017). 
 

Uno de los casos más notables es Leucostele litoralis en Pichidangui, que muestra mezcla 
genética de múltiples clústeres vecinos, lo que indica un núcleo de conectividad donde 
convergen distintos linajes. La pertenencia mixta de Pichidangui, junto con la de los sitios 
adyacentes, respalda un escenario de hibridación o introgresión recurrente entre L. litoralis, L. 
chiloensis subsp. eburneus, L. faundezii y taxones cercanos, lo que ayuda a explicar la 
persistente ambigüedad taxonómica, al tiempo que destaca esta localidad como un reservorio 
clave de diversidad genética (Pliscoff et al., 2014). Este caso ejemplifica la complejidad de la 
especiación en esta región, donde la hibridación y el flujo génico difuminan los límites 
taxonómicos. Su posición en la interfaz entre el norte y el centro de Chile, junto con un relieve 
costero relativamente suave, coincide con la evidencia de intercambio génico interespecífico 
observado en el sector Pichidangui-Los Molles para cactus globosos (Guerrero et al., 2025). 
Desde una perspectiva más amplia, los puntos calientes de mezcla en sectores topográficamente 
más suaves coinciden con el papel de la isotermalidad y la variabilidad térmica como 
moduladores de diversificación en Cactaceae, maximizando la diversificación en valores 
intermedios (Thompson et al., 2024). 
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En general, el modelado espacial revela consistentemente una mayor entropía ancestral 
en poblaciones topográficamente más suaves y espacialmente cercanas, lo que implica un flujo 
génico facilitado, mientras que los ambientes más accidentados o aislados muestran menor 
entropía y una ascendencia más discreta, indicativo de una mezcla limitada (Bradburd et al., 
2016; Bagley et al., 2020). Aunque el enfoque de modelos espaciales mixtos tiene en cuenta 
eficazmente la autocorrelación espacial, no incorpora explícitamente superficies de resistencia. 
Por lo tanto, futuros análisis utilizando enfoques de teoría de circuitos o enfoques de rutas de 
costo mínimo podrían proporcionar una evaluación más directa del aislamiento por resistencia 
en este sistema. Sin embargo, la divergencia aumentada en entornos más áridos y accidentados 
y la conectividad localizada en corredores más suaves que documentamos en Leucostele 
coincide con los factores de diversificación identificados para Cactaceae (Thompson et al., 
2024), donde altas tasas de especiación emergen en climas moderadamente variables y sobre 
sustratos de tamaño de grano intermedio. Este marco ofrece una interpretación mecanicista de 
los gradientes latitudinales y costa-interior observados aquí, sugiriendo que regímenes 
abióticos moderados, en lugar de extremos, pueden promover la división de linajes en 
Leucostele (Thompson et al., 2024). 
 

Varios taxones morfológicamente distintos pertenecen al mismo grupo genético, por 
ejemplo L. deserticola con L. chiloensis subsp. panhoplites (grupo II), L. deserticola con L. 
nigripilis (grupo III), L. chiloensis subsp. borealis con L. subsp. panhoplites y L. pectinifera 
(grupo IV), y L. litoralis con L. chiloensis subsp. eburneus y L. faundezii (grupo VI). Estas 
discrepancias entre morfología y ascendencia sugieren además que procesos evolutivos como 
la hibridación y la introgresión están moldeando el paisaje genético de Leucostele, creando 
complejos mosaicos genéticos. Esta discrepancia entre morfología y ascendencia es consistente 
con una especiación incipiente, contacto secundario e introgresión entre linajes previamente 
aislados, como se ha reportado en otros grupos de plantas chilenas. En Schizanthus, dicha 
incongruencia se ha relacionado con hibridación esporádica entre morfotipos florales 
divergentes (Pérez et al., 2006), mientras que en Phycella refleja discordancia citonuclear 
impulsada por el flujo génico posterior a la divergencia (García et al., 2025), y en Nolana la 
rápida diversificación con evolución reticulada ha producido desajustes morfológicos-
genéticos similares (Dillon et al., 2009). 
 

Una fuerte barrera al flujo génico cerca de 32°30′ S, inferida por Ossa et al. (2019), pudo 
haber aislado durante mucho tiempo a L. chiloensis subsp. chiloensis (incluida L. chiloensis 
subsp. australis) de otros linajes. Esta barrera probablemente representa un punto crítico de 
divergencia, en el que factores ecológicos y climáticos han contribuido a la diferenciación de 
los linajes del norte y del sur. Los gradientes climáticos superpuestos a lo largo de los ejes 
costa-interior y latitudinal probablemente impulsan desplazamientos paralelos o convergentes 
en los rasgos vegetativos (por ejemplo, arquitectura columnar, costillas, densidad de espinas, 
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propiedades epidérmicas, estrategias de uso del agua) bajo distintos niveles de aridez. Además, 
un mosaico espacial de polinizadores acompaña a los pronunciados desplazamientos 
latitudinales en el sistema de polinización de Leucostele. Las poblaciones del norte presentan 
antesis estrictamente diurna, autoincompatibilidad y un síndrome de polinización diurna de 
insectos (Ossa & Medel, 2011), mientras que las poblaciones del sur muestran antesis mixta 
nocturno-diurna con mayor eficiencia nocturna (Walter, 2010). Esta diversidad en las 
estrategias de polinización puede facilitar aún más el intercambio genético entre poblaciones y 
contribuir a la mezcla observada. Este mosaico puede remodelar rasgos florales (exposición, 
longitud del tubo, forma del perianto, aroma y tiempo de la antesis), produciendo similitud 
donde los ensamblajes de visitantes son compartidos y divergencia donde estos cambian. 
Además, polinizadores altamente móviles, como los esfíngidos, pueden transportar polen entre 
poblaciones, ayudando a explicar la mezcla entre L. chiloensis subsp. chiloensis (dos 
poblaciones) y L. chiloensis subsp. australis (cuatro poblaciones). 
 

Los puntos calientes de mezcla detectados en transiciones de relieve y a lo largo de 
corredores costeros relativamente suaves indican que la conectividad entre linajes no se 
distribuye homogéneamente en el espacio, sino que se concentra en sectores donde la 
permeabilidad del paisaje facilita el contacto secundario. Este patrón sugiere que, aunque el 
aislamiento geográfico a gran escala ha favorecido la divergencia entre poblaciones, ciertos 
corredores a mesoescala han permitido episodios recurrentes de intercambio génico, 
contribuyendo a difuminar los límites taxonómicos en localidades específicas. Así, las zonas 
de contacto de Leucostele no solo representan focos locales de mezcla, sino también 
expresiones de una dinámica biogeográfica más amplia en el hotspot de Atacama-Chile central, 
donde las oscilaciones climáticas y la interacción entre corredores y barreras topográficas han 
promovido conectividad episódica e introgresión. Este escenario es congruente con lo 
observado en otros grupos vegetales de la región, en los que la heterogeneidad ambiental y la 
dinámica histórica del paisaje han favorecido zonas recurrentes de contacto secundario y flujo 
génico posterior a la divergencia (Pérez et al., 2006; Dillon et al., 2009; García et al., 2025). 
 
3.4.3. Implicaciones para la conservación 
El Desierto de Atacama y Chile central son reconocidos por su extraordinario endemismo 
vegetal (Arroyo et al., 2004), y las Cactaceae combinan tanto una alta riqueza de especies como 
una profunda complejidad taxonómica (Duarte et al., 2014). El análisis genómico generalizado 
de este estudio revela una diversidad sustancial y espacialmente estructurada en Leucostele, 
subrayando el papel de la topografía accidentada en la generación y mantenimiento de este 
endemismo. Estos hallazgos aportan información importante sobre cómo los rasgos del paisaje 
modelan la diversidad genética y destacan el papel de la topografía en el mantenimiento de los 
procesos evolutivos en ambientes áridos. Otros estudios sobre linajes emblemáticos en la zona 
también han revelado que este punto caliente alberga no solo niveles excepcionales de 
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endemismo estrecho, sino también una diversificación continua impulsada por cambios en el 
bioma (Jara-Arancio et al., 2014; García et al., 2025), interacciones bióticas (Pérez et al., 
2006), oscilaciones climáticas (Merklinger et al., 2020; Böhnert et al., 2022; Meriño et al., 
2024) y la heterogeneidad ambiental a pequeña escala (Dillon et al., 2009).  
 

Desde una perspectiva de conservación, muchas poblaciones de Leucostele representan 
unidades evolutivas discretas cuya vulnerabilidad se ve incrementada por las amenazas 
generalizadas a los hábitats xerofíticos en todo el Desierto de Atacama y Chile central. Además, 
a escala continental, proyecciones recientes indican que aproximadamente el 60 % de las 
especies de cactus sufrirán reducciones en áreas climáticamente adecuadas (Pillet et al., 2022). 
Por tanto, diseñar estrategias de conservación efectivas requerirá redes a pequeña escala y 
espacialmente explícitas que integren datos genómicos con realidades sobre el terreno, que 
abarquen desde incendios antropogénicos y la conversión de tierras silvestres a agricultura, 
hasta expansión urbana, infraestructuras energéticas y actividades mineras (Urbina et al., 2021; 
Villalobo-Lopez et al., 2024). Al comprender el papel de los factores topográficos y 
ambientales en la configuración de la diversidad genética, estos conocimientos guiarán futuros 
esfuerzos de conservación y ayudarán a priorizar las regiones que albergan las poblaciones 
genéticamente distintivas y vulnerables. Más allá de su importancia regional, estos 
conocimientos sobre la evolución de Leucostele proporcionan un modelo ampliamente 
aplicable para comprender la especiación y la resiliencia en taxones que habitan regiones áridas 
de topografía heterogénea y ambientes en rápida transformación a nivel mundial. 
 
3.5. CONCLUSIONES 
La interacción entre el aislamiento geográfico y la heterogeneidad topográfica ha desempeñado 
un papel fundamental en la configuración de la estructura genética de Leucostele a lo largo del 
gradiente mediterráneo hiperárido del desierto de Atacama y Chile central. La identificación 
de diez grupos genéticos diferenciados latitudinalmente, junto con un patrón robusto de 
aislamiento por distancia, subraya la influencia de barreras físicas y la extrema aridez en la 
restricción del flujo génico, fomentando así la divergencia genómica y la formación de 
unidades evolutivas discretas. Sin embargo, la detección de poblaciones con alta entropía 
ancestral, especialmente en áreas de menor rugosidad y proximidad espacial, sugiere que estos 
límites genéticos no son rígidos sino permeables, y que el contacto secundario y la introgresión 
continúan influyendo en la diversidad genética dentro del género. La discordancia observada 
entre los grupos genéticos y las delimitaciones morfológicas destaca la ocurrencia de 
especiación incipiente, hibridación recurrente y evolución reticulada, que colectivamente han 
contribuido a la complejidad taxonómica y a la dinámica evolutiva de Leucostele. Estos 
hallazgos aportan importantes perspectivas sobre los procesos que impulsan la biodiversidad 
en ecosistemas áridos y subrayan el papel de la topografía y el clima en la configuración de 

72



patrones evolutivos en una de las regiones más biológicamente diversas y amenazadas del 
mundo. 
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CAPÍTULO IV 
 

DISCUSIÓN GENERAL 
 
 
 
 
 
La historia evolutiva de Leucostele fue abordada aquí desde una perspectiva integradora, 
combinando evidencia filogenómica, temporal, biogeográfica y poblacional para reconstruir su 
origen, diversificación espacio-temporal y estructuración genómica. Se propuso que Leucostele 
constituye un linaje de origen andino, cuya colonización posterior de la región desértica-
mediterránea de Chile habría determinado la mayor parte de su diversificación, favorecida por 
la interacción entre aislamiento geográfico y rugosidad topográfica. A partir de ello, se 
plantearon dos predicciones: (1) que la reconstrucción filogenética y biogeográfica mostraría 
una transición hacia el Desierto de Atacama-Chile central seguida por una diversificación en 
dicha región, y (2) que la distancia geográfica y la heterogeneidad topográfica restringirían el 
flujo génico entre poblaciones, aunque sin excluir por completo la posibilidad de mezcla 
genética en sectores de conectividad parcial o contacto secundario. 
 
4.1. Origen del linaje y reorganización espacial temprana 
Leucostele constituye un linaje monofilético y evolutivamente independiente dentro de 
Trichocereinae, hermano de Harrisia y claramente diferenciado de Trichocereus s.str. Esta 
resolución filogenética aporta una base sólida para estabilizar la delimitación genérica del 
grupo y contribuye a resolver parte de la inestabilidad sistemática históricamente asociada a la 
alianza Echinopsis, donde la elevada homoplasia morfológica y la convergencia adaptativa han 
dificultado por décadas la identificación de grupos naturales. De esta forma, la evidencia 
filogenómica demostró que Leucostele debe interpretarse como una entidad evolutiva bien 
delimitada dentro de la radiación andino-árida de Cactaceae. 
 

La datación del árbol indica que la edad corona de Leucostele se sitúa alrededor de 3.03 
Ma, en el Plioceno tardío, y que el linaje más tempranamente divergente corresponde a L. 
atacamensis. Este patrón sugiere que la fase basal del género no estuvo asociada directamente 
al núcleo desértico-mediterráneo de Chile, sino a un contexto andino más amplio. En efecto, la 
reconstrucción biogeográfica muestra que tanto el ancestro común de Harrisia-Leucostele 
como el ancestro común de Leucostele se reconstruyen principalmente en un rango compuesto 
por la Puna oriental y el Monte-Yungas, señalando una fase basal andino-oriental previa a la 
reorganización espacial posterior del género. En consecuencia, el origen profundo de 
Leucostele no parece haber ocurrido dentro del Desierto de Atacama, sino en un contexto 
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andino ya ecológicamente compatible con condiciones secas, desde el cual se volvió posible la 
ocupación posterior de nuevos escenarios áridos en el lado occidental andino.  
 

Lo anterior concuerda que los Andes del sur de Bolivia, el noreste de Chile y el noroeste 
de Argentina constituyen el centro de origen y diversificación de la subtribu  Trichocereinae y 
la alianza Echinopsis. En ese sentido, la historia temprana de Leucostele se inserta en un patrón 
más amplio de radiación de cactáceas en sistemas áridos y andinos del occidente sudamericano. 
Más que representar una excepción, el género parece expresar una trayectoria biogeográfica 
coherente con la historia temprana de otros linajes de cactus, en los que la persistencia en 
ambientes áridos andinos antecede a la ocupación y diversificación posterior en regiones 
occidentales más secas, más fragmentadas y topográficamente más complejas. 
 

Desde esta perspectiva, el origen andino-oriental del género no debilita la hipótesis inicial 
que suponía un origen en los Andes de Chile, Bolivia y Argentina, sino que la precisa. Los 
resultados sugieren una secuencia en la que Leucostele primero persistió en un contexto andino-
oriental ecológicamente preadaptado, y solo después experimentó una transición hacia el 
Desierto de Atacama, área que pasó a dominar gran parte de los nodos internos del árbol. Así, 
el norte árido de Chile no habría sido el área de origen del género, sino donde ocurrió su 
diversificación más intensa. Ello es coherente con la hipótesis de Axelrod, según la cual la 
expansión hacia nuevos escenarios áridos puede favorecer la diversificación de linajes 
previamente adaptados a condiciones secas. Así, la ocupación del Desierto de Atacama por 
Leucostele no implicó la aparición de novo de adaptaciones a la aridez en tal región, sino la 
llegada de un linaje ya compatible con condiciones xerofíticas a un paisaje donde la 
heterogeneidad espacial ofrecía nuevas oportunidades de aislamiento y divergencia.  
 
4.2. Diversificación en el Desierto de Atacama y expansión posterior hacia Chile central 
La reconstrucción de áreas ancestrales muestra que, tras la fase basal andino-oriental, el 
Desierto de Atacama pasa a dominar gran parte de los nodos internos del género, lo que apoya 
claramente la primera predicción de esta tesis. Tanto el núcleo de Leucostele como el Clado 
Menor I, el Clado Menor II y el Clado Mayor presentan ancestros reconstruidos principalmente 
en esta región, lo que indica que la principal diversificación del género no ocurrió repartida 
homogéneamente entre las áreas andinas orientales y occidentales, sino en el norte árido de 
Chile.  
 

En cuanto al componente temporal de esta diversificación, la edad corona del género se 
sitúa en el Plioceno tardío, pero la mayor parte de su diversificación interna se concentra en el 
Pleistoceno temprano, precisamente en un período en que el Desierto de Atacama ya 
funcionaba como un sistema árido de larga duración, ecológicamente heterogéneo y 
espacialmente compartimentalizado. Por ello, la transición hacia el Desierto de Atacama no 
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representó simplemente una expansión de rango, sino la ocupación de un escenario 
particularmente favorable para la subdivisión de poblaciones y la divergencia de linajes. Por 
tanto, la reconstrucción de múltiples nodos internos del género en esta región sugiere que la 
principal diversificación de Leucostele estuvo ligada a la ocupación exitosa de este paisaje. 
 

Al respecto, el mapeo estocástico biogeográfico (BSM) muestra que la diversificación 
espacial del género estuvo dominada por procesos cladogenéticos, particularmente por 
especiación dentro de áreas y por eventos fundador, mientras que las expansiones anagenéticas 
fueron comparativamente menores. Además, la simpatría se concentró principalmente dentro 
del Desierto de Atacama, lo que sugiere una diversificación reiterada dentro del mismo 
dominio árido, más que por simples movimientos de rango a lo largo de ramas. Ello es 
consistente con la primera predicción enunciada, la cual planteó que la ocupación del Desierto 
de Atacama habría expuesto a Leucostele a un paisaje espacialmente más heterogéneo que el 
de su fase basal andino-oriental. La combinación entre aridez de larga duración, discontinuidad 
del hábitat y complejidad topográfica habría incrementado las oportunidades de fragmentación 
local, restringiendo el flujo entre poblaciones y favoreciendo la formación de linajes 
divergentes. Así, la diversificación del género en Atacama puede entenderse resultado de la 
colonización exitosa de un paisaje propicio para la compartimentalización espacial, de modo 
que esta región no solo constituyó un área colonizada, sino el principal núcleo de persistencia, 
aislamiento regional y especiación de Leucostele, donde la propia estructura del territorio actuó 
como motor de diversificación. 

 
Sin embargo, la diversificación espacial de Leucostele no quedó restringida al núcleo 

atacameño. A partir de ese centro de diversificación se produjeron varias expansiones derivadas 
hacia Chile central-norte, Chile central-sur y, en menor medida, hacia áreas andinas orientales. 
El árbol muestra desplazamientos hacia Chile central-norte dentro del Clado Menor II, en el 
linaje que conduce a L. litoralis y en parte del Subclado A, mientras que el Subclado B exhibe 
una señal más austral asociada a Chile central-sur. A su vez, L. terscheckii representa una 
expansión secundaria hacia el Monte-Yungas. De este modo, la diversificación en Atacama fue 
seguida por una fase derivada de expansión periférica y diferenciación regional en nuevas 
porciones del gradiente árido-semiárido-mediterráneo. 
 

Adicionalmente, los resultados del BSM muestran que el eje D→E constituyó la principal 
ruta de colonización fundadora, acompañado por rutas secundarias hacia F y C, así como por 
expansiones anagenéticas entre D, E y F. Esto indica que la historia biogeográfica del género 
combinó un núcleo de diversificación norteña con una etapa posterior de desplazamientos hacia 
ambientes más meridionales y estacionalmente distintos. Por tanto, la expansión hacia Chile 
central no parece haber sido solo la prolongación geográfica del rango ancestral, sino la 
ocupación de nuevas condiciones ecológicas dentro del gradiente occidental sudamericano, 
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donde distintos linajes volvieron a experimentar aislamiento regional y diferenciación 
adicional. 
 
4.3. Divergencia y mezcla genómica en el Desierto de Atacama-Chile central 
La estructura espacial del paisaje desempeñó un papel decisivo en la configuración de la 
divergencia genómica contemporánea de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central. 
En sistemas áridos y montañosos, la divergencia no depende solo de la distancia lineal entre 
poblaciones, sino también de la forma en que el relieve y la heterogeneidad ambiental 
fragmentan el espacio y modifican la conectividad efectiva. 
 

En primer lugar, el análisis espacial de la estructura poblacional recuperó diez grupos 
genéticos diferenciados latitudinalmente, lo que evidencia una compartimentalización marcada 
del género a lo largo del gradiente del Desierto de Atacama a Chile central. En segundo lugar, 
la prueba de Mantel mostró una correlación positiva y significativa entre diferenciación 
genética y distancia geográfica, revelando un fuerte patrón de aislamiento por distancia. En 
tercer lugar, los modelos espaciales indicaron que la entropía de mezcla disminuye 
significativamente con el aumento de la rugosidad topográfica y del aislamiento geográfico. 
En conjunto, estos resultados muestran que tanto la distancia como la complejidad del relieve 
han sido determinantes en la estructuración genómica de Leucostele. Las poblaciones 
distribuidas en paisajes más rugosos y espacialmente más aislados tienden a mostrar 
ascendencias más discretas y menor evidencia de mezcla, mientras que las localizadas en 
sectores más suaves o mejor conectados exhiben mayor incertidumbre ancestral. De modo que 
la rugosidad del paisaje incrementa la separación efectiva entre poblaciones más allá de la 
distancia geográfica. La topografía no opera aquí como un fondo pasivo, sino como un 
componente activo de la historia evolutiva del género: al compartimentalizar el espacio, 
restringe el flujo génico y favorece la persistencia de unidades genéticas discretas. En este 
sentido, la segunda predicción queda ampliamente respaldada, ya que la divergencia genómica 
de Leucostele se encuentra claramente estructurada por la interacción entre distancia y 
heterogeneidad topográfica. 
 

No obstante, el paisaje no actúa de manera uniforme sobre toda la distribución del género. 
Los resultados revelan un mosaico espacial en el que coexisten sectores de fuerte divergencia, 
corredores de cohesión relativa y focos localizados de mezcla genética. La diferenciación fue 
mayor en el extremo norte hiperárido, especialmente en Taltal y sectores asociados, donde la 
combinación entre aridez extrema y relieve abrupto probablemente intensificó la 
fragmentación poblacional. En contraste, el corredor comprendido entre el Valle del Elqui y 
Pichidangui mostró una cohesión genética relativamente mayor, aunque interrumpida por sitios 
de mezcla e incertidumbre ancestral elevada. Así, la estructura genética de Leucostele no puede 
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interpretarse como una simple clina latitudinal, sino como un mosaico donde barreras y 
corredores se distribuyen desigualmente en el paisaje. 
 

Uno de los resultados más relevantes de la evidencia poblacional fue mostrar que la 
historia de Leucostele no se ajusta a un modelo de separación rígida y permanente entre linajes. 
Aunque la estructura genética del género es fuerte, doce poblaciones mostraron mezcla 
genética sustancial y varias presentaron entropía ancestral elevada. Este patrón indica que los 
límites genéticos son, al menos en parte, permeables y que la divergencia no ocurrió bajo 
aislamiento absoluto, sino bajo un régimen de flujo génico restringido: suficientemente 
limitado como para generar grupos genéticos discretos, pero no siempre como para impedir la 
reconexión entre algunos de ellos.  
 

Dentro de este contexto, Pichidangui constituye el caso más evidente de esta conectividad 
e introgresión, ya que la población de L. litoralis mostró mezcla con múltiples grupos vecinos 
y se configura como un foco de convergencia entre linajes de distintos sectores del rango. La 
situación de Puerto Oscuro, junto con otras poblaciones ubicadas en transiciones entre clústeres 
contiguos, apunta en la misma dirección. En conjunto, estos casos sugieren que la reconexión 
genética no se distribuye homogéneamente, sino que tiende a concentrarse en sectores donde 
la rugosidad del terreno es menor y el paisaje ofrece mayor permeabilidad, generando zonas de 
contacto entre linajes previamente diferenciados.  
 

Esta lectura espacial más fina conecta de manera directa la evidencia genómica 
poblacional con la interpretación macroevolutiva y biogeográfica. El sistema que a gran escala 
actuó como núcleo de diversificación regional en el Desierto de Atacama aparece como un 
paisaje irregular a escala poblacional, donde la distribución desigual de barreras y corredores 
condicionó simultáneamente la divergencia, la persistencia y la reconexión parcial de los 
linajes. En otras palabras, la principal diversificación del género ocurrió en un escenario que 
no promovió una fragmentación uniforme, sino una estructura espacial compleja, capaz de 
generar tanto discontinuidad como conectividad localizada. 
 

Además, las oscilaciones climáticas del Pleistoceno y del Holoceno, al modificar 
repetidamente la extensión relativa de ambientes áridos y mésicos en el norte y centro de Chile, 
probablemente contribuyeron a reconfigurar periódicamente la conectividad entre poblaciones. 
En Leucostele, este marco sugiere una dinámica de aislamiento incompleto, en la que episodios 
alternantes de contracción, persistencia, expansión y contacto secundario habrían modulado la 
interacción entre fragmentación y permeabilidad del paisaje a lo largo del tiempo. 
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4.4. Cumplimiento de la hipótesis 
La primera predicción, de escala macroevolutiva, queda apoyada. La evidencia filogenómica y 
biogeográfica no muestra múltiples divergencias profundas concentradas en el sistema andino, 
sino una fase basal andino-oriental seguida por una transición temprana hacia el Desierto de 
Atacama, donde se concentra la diversificación principal del género. Esto confirma que la 
región desértica-mediterránea del norte y centro de Chile actuó como principal escenario de 
diversificación interna de Leucostele, aunque no como su espacio de origen profundo. 
 

La segunda predicción, de escala poblacional, también queda apoyada. La presencia de 
diez grupos genéticos, el patrón robusto de aislamiento por distancia y la disminución de la 
entropía ancestral en sectores más rugosos e aislados muestran que la distancia geográfica y la 
heterogeneidad topográfica restringen el flujo génico y favorecen la divergencia entre 
poblaciones. Sin embargo, esta predicción requiere una precisión adicional: el sistema no 
corresponde a un escenario de aislamiento absoluto, pues ciertas poblaciones situadas en 
corredores relativamente permeables muestran mezcla genética e incertidumbre ancestral 
elevadas. Así, el aislamiento genético en Leucostele fue real y evolutivamente relevante, pero 
espacialmente incompleto. 

 
En consecuencia, la hipótesis general puede considerarse respaldada, aunque en una 

formulación más precisa que la planteada inicialmente. Leucostele es un linaje de origen andino 
profundo cuya colonización posterior del Desierto de Atacama desencadenó su principal 
diversificación en la región desértica-mediterránea de Chile. En esa región, la interacción entre 
aislamiento geográfico y rugosidad topográfica favoreció la divergencia entre poblaciones y la 
formación de linajes, aunque bajo una dinámica espacial permeable, donde la reconexión 
parcial y la mezcla genética también formaron parte de la historia evolutiva del género. 
 
4.5. Implicaciones taxonómicas 
La resolución filogenómica obtenida para Leucostele aporta una base sólida para la 
delimitación taxonómica al interior de Leucostele, la cual resulta mucho más compleja que la 
reconocida en las circunscripciones previas. Mientras Leucostele se recupera claramente como 
un linaje monofilético, algunos taxones concretos, como L. atacamensis y L. deserticola, 
también muestran coherencia interna y monofilia, reforzando su validez como entidades 
evolutivas independientes. En contraste, la diversidad tradicionalmente reunida bajo L. 
chiloensis no forma una sola entidad evolutiva cohesiva. Las distintas subespecies y 
poblaciones de este complejo aparecen distribuidas en distintas posiciones del árbol, a menudo 
más cercanas a otros taxones que entre sí. Esto indica que la visión de L. chiloensis como una 
especie ampliamente polimorfa resulta inconsistente con la historia filogenética del género y 
que una reinterpretación taxonómica más fraccionada y mejor ajustada a la evidencia evolutiva 
resulta necesaria. 
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La evidencia genómica poblacional refuerza aún más esta complejidad al mostrar una 
clara discordancia entre morfología y estructura genómica. Varios taxones morfológicamente 
distintos comparten grupo genético, mientras que otros morfológicamente similares no se 
agrupan juntos ni filogenómica ni poblacionalmente. Este patrón sugiere que la complejidad 
taxonómica de Leucostele obedece a una historia evolutiva marcada por especiación reciente, 
introgresión, posible convergencia morfológica y cripsis. En consecuencia, la incertidumbre 
taxonómica del género debe interpretarse como la expresión de una evolución espacialmente 
estructurada y parcialmente reticulada. La morfología, por sí sola, no basta para delimitar sus 
entidades, pero tampoco la estructura poblacional aislada puede reemplazar a la filogenia. 
Según este contexto, aquí se presenta una propuesta basada en la integración de la distinción 
morfológica referida por autores previos y los resultados de esta tesis, es decir, la historia 
filogenética,  la estructura genómica y el potencial de introgresión entre linajes (Figura 4.1). 
 
4.6. Implicaciones generales 
Finalmente, la historia de Leucostele no responde ni a una expansión lineal desde un único 
centro ni a un escenario de aislamiento permanente entre linajes, sino que corresponde a una 
secuencia más compleja de persistencia, colonización, diversificación regional, divergencia y 
reconexión parcial. Así, el género emerge como un modelo particularmente informativo para 
comprender cómo un mismo paisaje puede actuar, a diferentes escalas, como espacio de 
diversificación regional, barrera al flujo génico y corredor episódico de reconexión. Este marco 
empírico resulta valioso para interpretar la diversificación de otros linajes xerofíticos del 
hotspot Atacama-Chile central y de sistemas áridos comparables, donde la historia evolutiva 
no depende de un único mecanismo, sino de la interacción entre procesos espaciales y 
temporales múltiples. 
 

Desde una perspectiva de conservación, muchas poblaciones de Leucostele representan 
unidades evolutivas discretas con alto valor, mientras que zonas de mezcla constituyen 
reservorios importantes de diversidad genética e historia evolutiva compartida. Por ello, la 
conservación del género no debería basarse exclusivamente en taxones morfológicos 
tradicionales, sino integrar estructura genómica, historia filogenética, localización espacial y 
vulnerabilidad territorial. En un contexto de creciente transformación del hábitat y cambio 
climático, esta visión resulta especialmente relevante para la flora xerofítica del Desierto de 
Atacama y Chile central, donde la pérdida de poblaciones aisladas o de zonas de contacto 
podría implicar también la pérdida de procesos evolutivos aún activos. 
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Figura 4.1. Propuesta de delimitación taxonómica al interior de Leucostele según la integración de los resultados de esta tesis (reconstrucción 
filogenética y estructura genética espacial mediante TESS3), en comparación con las delimitaciones planteadas por Hunt et al. (2006) y (Hunt  
2016; bajo Echinopsis), Albesiano (2012, 2015, bajo Trichocereus), Schlumpberger (2021) y Walter & Guerrero (2022). Se señalan en negritas 
aquellos taxones que, tal como delimitados en los diferentes tratamientos, resultan polifiléticos según la filogenia reconstruida. 
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