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RESUMEN

Comprender como se originan, diversifican y estructuran espacialmente los linajes en
ambientes aridos y topograficamente complejos constituye una pregunta central en biologia
evolutiva. En estos sistemas, la distribucion de los organismos suele estar determinada por la
discontinuidad de habitats favorables, la heterogeneidad ambiental, la rugosidad del paisaje y
los cambios histéricos 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 combinacion de
aridez extrema, gradientes climaticos pronunciados, valles transversales, cordones
montafiosos, cuencas interiores y una elevada concentracion 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 delimitacién taxondmica, su origen geografico y los procesos espaciales que
habrian favorecido su diversificacion.

En esta tesis se evalud la hipdtesis de que Leucostele constituye un linaje con centro de origen en
el sistema altoandino, cuya dispersion y colonizacion posterior del gradiente Desierto de Atacama-
Chile central habria determinado su principal diversificacion, favorecida por la interaccion entre
aislamiento geografico y rugosidad topografica. Bajo esta hipdtesis, se predijo que la
reconstruccion filogenética y biogeografica mostraria pocos eventos de transicion hacia el Desierto
de Atacama-Chile central, seguidos por multiples divergencias internas dentro de ella. Ademas, si
el aislamiento geografico y la rugosidad topografica promovieron el aislamiento genético y la
divergencia en Leucostele, las especies estrechamente relacionadas mostrarian altos niveles de
estructuracion gendémica; aunque, si el aislamiento genético solo se alcanzé de forma incipiente,
las poblaciones ubicadas en areas de contacto secundario deberian exhibir mezcla genética y alta
incertidumbre ancestral. Para evaluar estas predicciones, se integraron dos escalas
complementarias de andlisis: una aproximacion filogendmica, temporal y biogeografica a nivel del
género, y una aproximacion gendmico-poblacional orientada a evaluar diferenciacion, estructura
espacial y mezcla genética a lo largo del gradiente Atacama-Chile central.



En primer lugar, se reconstruy6 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 4reas ancestrales mediante modelos de
biogeografia historica. 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., 1o que proporciona una base filogendmica solida para
estabilizar la delimitacion genérica del grupo. La datacion molecular indicéd que la edad corona
de Leucostele se sitia alrededor de 3.03 Ma, durante el Plioceno tardio, y que L. atacamensis
corresponde al linaje més tempranamente divergente. La reconstruccion biogeografica 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 reorganizacion espacial posterior
hacia el Desierto de Atacama y Chile central.

La historia biogeografica inferida indica que la diversificacion de Leucostele no corresponde a
una expansion lineal simple desde un Unico centro, sino a una secuencia de colonizacion,
persistencia, diversificacion regional y cambios de rango entre dreas. El mapeo estocastico
biogeografico recuperd un predominio de procesos cladogenéticos, principalmente eventos de
simpatria y eventos fundador, con una fuerte concentracion de eventos dentro del Desierto de
Atacama y una contribucion secundaria de Chile central-sur. Este patron es consistente con una
diversificacion regional en el nucleo atacamefio, seguida por expansiones hacia Chile central-
norte, Chile central-sur y areas andinas orientales. En conjunto, los resultados del capitulo
filogendmico-biogeografico apoyan la idea de un origen basal andino para el género, pero
muestran que la mayor reorganizacion espacial y diversificacion ocurriod posteriormente en el
dominio arido y mediterraneo occidental del Desierto de Atacama-Chile central.

En segundo lugar, se evaluaron los patrones genomicos de diferenciacion, 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 distribucion geografica de las poblaciones y la rugosidad
topografica del paisaje. Los andlisis de estructura genética identificaron diez grupos genéticos
diferenciados latitudinalmente, lo que evidencia una fuerte estructuracion genéomica a lo largo
del gradiente. Ademas, se detectd un patron robusto de aislamiento por distancia, consistente
con la influencia de la separacion espacial, la aridez extrema y las barreras topograficas en la
restriccion del flujo génico entre poblaciones. Esta estructura fue particularmente marcada en
el sector hiperarido entre Taltal y La Serena, donde el relieve escarpado y las condiciones
ambientales extremas probablemente han favorecido la fragmentacion poblacional y la
divergencia genodmica.



Sin embargo, los limites genéticos entre poblaciones y linajes no fueron completamente
rigidos. La presencia de poblaciones con alta entropia ancestral, especialmente en areas de
menor rugosidad y mayor proximidad espacial, sugiere que el contacto secundario, la
introgresion y la conectividad parcial contintan influyendo en la diversidad genética del
género. Este patron fue especialmente evidente en sectores del corredor central, donde algunas
poblaciones cercanas mostraron mayor cohesion genética y sefiales de mezcla. La discordancia
entre los grupos genéticos y algunas delimitaciones morfologicas tradicionales indica que la
evolucion de Leucostele ha estado influida por procesos de especiacion incipiente, hibridacion
recurrente y evolucion reticulada, lo que contribuye a explicar la complejidad taxondmica
histéricamente asociada al género.

En conjunto, esta tesis apoya un escenario evolutivo en el que Leucostele se origind en un
contexto andino y posteriormente colonizo el gradiente Desierto de Atacama-Chile central,
donde ocurri6 la mayor parte de su diversificacion. La interaccidn entre aislamiento geografico,
rugosidad topografica y heterogeneidad ambiental habria favorecido la divergencia entre
linajes, mientras que la persistencia de zonas de contacto y conectividad parcial permitio
episodios de mezcla genética e introgresion. Por tanto, la historia evolutiva de Leucostele no
responde a un modelo de aislamiento permanente ni a una expansion geografica simple, sino a
una dindmica compleja de colonizacion, diversificacion regional, fragmentacion espacial,
divergencia gendmica y reconexion parcial. Estos resultados posicionan a Leucostele como un
modelo relevante para comprender como los paisajes aridos y topograficamente heterogéneos
pueden actuar simultaneamente como escenarios de diversificacion, barreras al flujo génico y
corredores episodicos de contacto secundario. Ademas, los hallazgos tienen implicancias
taxondmicas y de conservacion, ya que muchas poblaciones representan unidades evolutivas
discretas, mientras que las zonas de mezcla constituyen reservorios importantes de diversidad
genética e historia evolutiva compartida.



CAPITULO 1

INTRODUCCION

1.1. ANTECEDENTES

Comprender como se originan y se estructuran espacialmente los linajes constituye uno de los
problemas centrales de la biologia 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 interaccion entre tasas de especiacion y extincion, capacidad
de dispersion y oportunidades de colonizacion de nuevos espacios geograficos (Futuyma &
Kirkpatrick, 2023; Moen & Wiens, 2017). En este sentido, las regiones dridas y montafiosas
resultan especialmente informativas, porque la distribucion de los organismos suele estar
condicionada por una marcada heterogeneidad espacial del hébitat, por la discontinuidad de las
areas favorables y por una historia climatica capaz de modificar repetidamente la conectividad
entre poblaciones (Hua & Wiens, 2013; Hazzi et al., 2018; Evans et al., 2009).

Los sistemas aridos rara vez constituyen matrices homogéneas. Por el contrario, suelen
organizarse como mosaicos donde habitats localmente aptos se encuentran separados por
extensiones menos adecuadas o directamente hostiles (Fitzsimons & Michael, 2017). Cuando
esta heterogeneidad ambiental se superpone a una topografia accidentada, el paisaje puede
actuar simultdneamente como filtro ecoldgico y barrera espacial, restringiendo el flujo génico
y favoreciendo la divergencia entre poblaciones (Sarkinen et al., 2012; Lagomarsino et al.,
2016). En consecuencia, la especiacion en ambientes aridos no debe entenderse unicamente
como el resultado de la distancia geografica, sino también de la forma en que el relieve, la
disponibilidad hidrica y la historia ambiental compartimentalizan el espacio y modifican las
oportunidades de conexion 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 geografico, la dindmica del paisaje y la heterogeneidad ambiental en la
diversificacion 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 separacion rigida y permanente. En tierras aridas, las fluctuaciones climaticas pueden
promover ciclos de contracciéon y expansion de rango mediados por cambios en la
disponibilidad de agua mas que por glaciacion directa, aislando poblaciones durante ciertos



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
aridos puede reflejar una dinamica en la que divergencia y contacto secundario se alternan en
el tiempo. En cactus sudamericanos, por ejemplo, se ha propuesto que la inestabilidad histérica
del hébitat subyace a los patrones actuales de diferenciacion genética y estructura de
distribucion (Ossa et al., 2019; Merklinger et al., 2021; Merino et al., 2024).

Dentro de las plantas adaptadas a condiciones secas, Cactaceae representa uno de los
linajes mas notables por su diversidad, amplitud ecologica y éxito evolutivo en ambientes
aridos y semiaridos (Arakaki ef al., 2011). En el occidente sudamericano, multiples evidencias
sitian una parte importante de la historia temprana de la familia en la region andina de Chile y
Argentina, incluyendo el Desierto de Atacama y los Andes del sur de Bolivia, area que también
ha sido propuesta como centro de origen y diversificacion de la subtribu Trichocereinae y de
la tradicional alianza Echinopsis (Hernandez-Hernandez et al., 2014). Por ello, los Andes del
cono sur y los sistemas aridos asociados no solo concentran diversidad actual de cactaceas,
sino que constituyen ademds un escenario clave para comprender la radiacion de varios de sus
linajes méas emblematicos (Guerrero et al., 2011; Duarte et al., 2014).

Esta relevancia evolutiva se ve reforzada por la complejidad sistematica que caracteriza
amuchos grupos sudamericanos de Cactaceae (Guerrero et al., 2019). En particular, Echinopsis
sensu lato ha sido considerado uno de los casos mas notorios de conflicto taxonémico dentro
de la familia, debido a la coexistencia de alta disparidad morfoldgica, convergencia evolutiva
y ausencia de caracteres consistentemente correlacionados con las relaciones filogenéticas
(Ritz et al., 2007; Schlumpberger & Renner, 2012). Como resultado, la delimitacion tradicional
de varios géneros columnares sudamericanos ha debido reevaluarse a partir de evidencia
molecular, poniendo de relieve que la semejanza morfologica 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 interaccion entre historia espacial, diferenciacion de linajes y reorganizacion
taxondmica (de Vos et al., 2025). Su asociacion con ambientes aridos y andinos, junto con la
concentracion de diversidad en el occidente sudamericano (Herndndez-Hernéndez et al., 2014),
la convierte en un sistema natural para evaluar como la estructura del paisaje y la historia
biogeografica regional han contribuido a la diversificacion de sus géneros. En consecuencia,
cualquier aproximacion al origen y diversificacion de linajes predominantemente chilenos
dentro de esta subtribu debe situarse necesariamente dentro del contexto mas amplio de la
radiacion andino-arida de Cactaceae.



A escala regional, el gradiente que se extiende desde el Desierto de Atacama costero hasta
Chile central constituye uno de los escenarios mas notables para estudiar la diversificacion
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
climatica con una fuerte complejidad topogréfica, 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 hiperaridas a aridas extremas, a menudo moduladas por la niebla
costera y por refugios hidrologicos localizados, mientras Chile central presenta mayor
estacionalidad y un régimen predominantemente de lluvias invernales, con transicion
progresiva hacia condiciones menos secas a medida que aumenta la latitud (Armesto &
Martinez, 1978; Garreaud et al., 2009; Luebert & Pliscoff, 2017). A pesar de estas diferencias,
ambas regiones forman una continuidad espacial y ecologica a lo largo de la cual se distribuyen
numerosos linajes xerofiticos, incluidos los cactus columnares de Leucostele.

Ademads de su heterogeneidad actual, este gradiente posee una historia paleoclimatica
compleja. Las oscilaciones del Pleistoceno y del Holoceno modificaron repetidamente la
extension relativa de ambientes aridos 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). Asi, la conectividad entre poblaciones no depende tnicamente de la
distancia geografica, sino también de la forma del relieve y de la distribucion de los habitats
apropiados, de modo que la rugosidad topografica puede incrementar la separacion efectiva
entre poblaciones incluso a distancias lineales moderadas, restringiendo la dispersion 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 biologica:
mientras los sectores mas abruptos y fragmentados tienden a promover aislamiento y
diferenciacion, las areas menos rugosas o articuladas por corredores relativamente continuos
pueden mantener o restablecer conectividad, generando episodios de contacto secundario y
mezcla genética. Esta interpretacion es consistente tanto con estudios realizados en Chile
central, donde la complejidad topografica ha sido asociada al origen de endemismos estrechos
y a una fuerte estructuracion genética entre poblaciones proximas (Villalobos-Barrantes et al.,
2022; Walter et al., 2024), como con trabajos sobre sistemas aridos y semiaridos de
Sudamérica, en los que la inestabilidad historica del habitat y la configuracion espacial del



paisaje han sido vinculadas con procesos de diferenciacion genética, restriccion local de la
conectividad y reconexion posterior entre linajes (Pérez et al., 2006; Dillon et al., 2009; Ossa
et al., 2019; Merino et al., 2024; Garcia et al., 2025).

Dentro de este contexto, Leucostele constituye un sistema de estudio particularmente
informativo para analizar procesos de diversificacion espacial en ambientes aridos 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 distribucion sugiere que el género representa un linaje con fuerte
identidad biogeografica en el occidente sudamericano. Sin embargo, su persistente
incertidumbre taxondmica y filogenética han impedido interpretar de manera robusta la historia
espacial del género y evaluar si su diversificacion principal ocurrié 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 sisteméatico de Echinopsis s.1.,
donde la alta homoplasia morfologica y la convergencia adaptativa han dificultado la
delimitacion de grupos naturales (Schlumpberger & Renner, 2012). Muchos de los taxones
actualmente reconocidos en Leucostele fueron transferidos a este género sin un sustento
filogenético molecular especifico, y la validez de varias especies y subespecies, en especial
dentro del complejo de L. chiloensis, ha permanecido sujeta a discusion (Schlumpberger, 2012,
2021; Guerrero & Walter, 2019; Walter & Guerrero, 2022). Las filogenias previas de Cactaceae
y Trichocereinae incluyeron solo una fraccion reducida de los taxones actualmente asignados
a Leucostele, produciendo topologias parciales o contradictorias respecto de su monofilia, su
grupo hermano y su estructura interna (Franck et al., 2013; Hernandez-Hernandez et al., 2014;
Schlumpberger & Renner, 2012).

En este marco, la principal interrogante no solo concierne al origen geografico del género,
sino también a los procesos espaciales que habrian favorecido su diversificacion posterior.
Dado que los Andes del noreste de Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina
constituyen el centro de origen y diversificacion de la subtribu Trichocereinae y la alianza
Echinopsis (Herndndez-Hernandez 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, segun la cual la expansion a nuevas condiciones aridas
puede estimular la diversificacion en aquellos linajes ya adaptados a la aridez (Axelrod, 1967).



Bajo este marco, Leucostele se habria originado en los Andes de Chile, Bolivia y
Argentina para posteriormente colonizar el Desierto de Atacama y Chile central, donde habria
ocurrido la mayor parte de su diversificacién, debido a las condiciones espaciales mas
heterogéneas que encontr6 una vez establecido alli, en comparacion con el habitat ancestral y
relativamente mas continuo de los ambientes andinos aridos. Desde esta perspectiva, la
diversificacion desértica-mediterranea de Leucostele habria sido favorecida por la combinacion
del aislamiento geografico y rugosidad topografica, ya que la complejidad del paisaje (cordones
montafiosos, 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 separacion rigida
y permanente, sino como un mosaico evolutivo con aislamiento incompleto, en el cual distintos
linajes habrian experimentado grados variables de desconexion espacial: las poblaciones
situadas en sectores mas abruptos tendieron a permanecer mas aisladas y, por ende, a divergir
con mayor facilidad, mientras que aquellas distribuidas en areas menos rugosas pudieron
mantener o restablecer conectividad, generando episodios de contacto secundario y mezcla
genética. Asi, la gran diversificacion de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central
podria interpretarse como el resultado de una colonizacién exitosa seguida por una
diversificacion regional en un paisaje topograficamente complejo, donde la fragmentacion
espacial promovi6 divergencia entre linajes, pero sin impedir completamente la reconexion
posterior entre algunos de ellos.

Por todo lo anterior, una aproximacion integradora que combine filogendmica,
estimacion temporal, reconstruccion de areas ancestrales y gendmica poblacional, sustentada
en un muestreo taxondmico intensivo, permitira evaluar la historia evolutiva y biogeografica
de Leucostele, asi como el papel del aislamiento geografico y la heterogeneidad topografica en
la divergencia y mezcla de sus linajes, componentes complementarios de una misma dindmica
evolutiva.

Para dilucidar los mecanismos de diversificacion 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 capitulos de investigacion complementarios. El Capitulo II
reconstruye la filogenia molecular del género mediante datos filogendmicos, estima los
tiempos de divergencia entre sus linajes e infiere sus areas ancestrales, con el fin de evaluar si
Leucostele corresponde a un linaje con origen andino cuya colonizacién posterior del Desierto
de Atacama y Chile central estuvo seguida por la mayor parte de su diversificacién en esta
region. El Capitulo III examina los patrones genomicos de diferenciacion y estructura
poblacional a lo largo del gradiente Atacama-Chile central, evaluando si la distancia geografica
y la rugosidad topografica han restringido el flujo génico entre poblaciones y favorecido la



divergencia de linajes; asimismo, determina si en sectores de conectividad parcial o contacto
secundario persisten sefiales de mezcla genética e incertidumbre ancestral, consistentes con un
escenario de aislamiento incompleto.

1.2. HIPOTESIS

Dado que los Andes del noreste de Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina constituyen
el principal centro de origen y diversificacion 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 dispersion y
colonizacién posterior del gradiente desértico-mediterraneo habria determinado su principal
diversificacion. En este escenario, la interaccion entre el aislamiento geografico y la rugosidad
topografica habrian restringido el flujo génico entre poblaciones y promovido la formacion de
linajes divergentes.

1.3. PREDICCIONES

Prediccion 1

Si la principal diversificacion de Leucostele ocurrié en el Desierto de Atacama-Chile central, la
reconstruccion filogenética y biogeografica del género deberia mostrar pocos eventos de transicion
hacia esta region, seguidos por multiples divergencias internas dentro de ella. Por el contrario, si
la filogenia revela multiples divergencias profundas concentradas en los Andes del noreste de
Chile, el sur de Bolivia y el noroeste de Argentina, la hipotesis de una diversificacion principal
en el Desierto de Atacama y Chile central quedaria debilitada.

Prediccion 2

Si el aislamiento geografico y la rugosidad topografica en el Desierto de Atacama y Chile central
promovieron el aislamiento genético y la divergencia en Leucostele, las especies estrechamente
relacionadas mostraran altos niveles de estructuracion gendémica. En caso contrario, si el
aislamiento genético solo se logrd de forma incipiente, las poblaciones ubicadas en areas de
contacto secundario mostrarian una mezcla genética con alta incertidumbre ancestral.

1.4. OBJETIVOS

Objetivo general
Dilucidar la historia de origen y mecanismos de diversificacion espacio-temporal de
Leucostele, asi como su estructuracion gendmica en el Desierto de Atacama y Chile central.



Objetivos especificos

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.

hat

Inferir los rangos ancestrales y la historia de dispersion del género.

4. Dilucidar los patrones gendmicos de diferenciacion y estructura poblacional de
Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central.

5. Evaluar el efecto del aislamiento geografico y la heterogeneidad topografica en la

divergencia y la mezcla gendémica en el Desierto de Atacama y Chile central.
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CAPITULO I

FILOGENOMICA Y BIOGEOGRAFIA DE LEUCOSTELE: ORIGEN ANDINO Y
DIVERSIFICACION EN ATACAMA-CHILE CENTRAL

2.1. INTRODUCCION

Cactaceae constituye uno de los linajes mas diversos de plantas suculentas y su area mas
probable de origen se sitlia en la region andina de Chile y Argentina, incluyendo el desierto de
Atacamay los Andes del sur de Bolivia (Hernandez-Hernandez et al., 2014). Esta misma region
ha sido propuesta ademés como el area mas probable de origen de la subtribu Trichocereinae
(Hernandez-Hernandez et al., 2014), dentro de la cual se ubica la tradicional alianza Echinopsis
Zucc. En consecuencia, los Andes del cono sur y los sistemas aridos asociados no solo
representan un centro actual de diversidad de cactdceas, sino también un escenario evolutivo
clave para comprender la radiacion de varios de sus linajes mas emblematicos.

En el occidente sudamericano, la interaccion entre la Cordillera de los Andes, el Desierto
de Atacama y Chile central ha configurado un sistema arido-semiarido-mediterrdneo con una
marcada estructuracion 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 diversificacion vegetal. Esta region combina aridez de larga duracidn, fuertes gradientes
latitudinales y altitudinales, influencia de la niebla costera, estacionalidad mediterranea hacia
el sur y una marcada heterogeneidad topografica 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 unicamente de la distancia geografica, sino también de la forma del relieve y de la
distribucion espacial de los habitats apropiados, lo que logra incrementar la separacion efectiva
entre poblaciones, restringir la dispersion y favorecer la divergencia genética a lo largo del
tiempo (Villalobos-Barrantes ef al., 2022; Mardones & Scherson, 2023).

La diversificacion vegetal en el Desierto de Atacama y regiones adyacentes no parece
haber ocurrido mediante expansiones homogéneas y lineales, sino mediante procesos de
colonizacidn, persistencia local, fragmentacion del hdbitat y cambios recurrentes en la
conectividad entre areas (Dillon ez al., 2009). De manera similar, en linajes de plantas asociados
a ambientes aridos y semidridos de Chile y Sudamérica se ha propuesto que la inestabilidad
historica del habitat, las oscilaciones climéticas pleistocénicas, la heterogeneidad topografica
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y la diferenciacion a lo largo de gradientes ambientales han contribuido a la estructuracion de
la diversidad actual (Ossa et al., 2019; Merklinger et al., 2021; Béhnert et al., 2022; Meriio et
al.,2024; Garcia et al., 2025). Ello sugiere que el sistema Atacama-Chile central ha funcionado
como un escenario dinamico, donde la aridez y la fragmentacion espacial pudieron promover
aislamiento regional, pero también episodios de expansion, reconexion y diversificacion
secundaria entre areas adyacentes.

Dentro de este marco, Leucostele Backeb. representa un modelo especialmente
informativo para evaluar procesos de diversificacion 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, region que alberga cuatro especies (Kiesling ef al., 2008, 2014). Esta distribucion
sugiere que Leucostele constituye un linaje con una fuerte identidad biogeografica, cuya
historia permite contrastar si su diversificacion principal ocurrid en el sistema andino o si, por
el contrario, un origen andino fue seguido por una colonizacidon posterior del Desierto de
Atacama y Chile central, donde se habria concentrado la mayor parte de su diversificacion.

No obstante, la interpretacion de esta historia evolutiva ha estado limitada por la
complejidad sistematica de la alianza Echinopsis, uno de los casos mas notorios de conflicto
taxondmico 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 delimitaciéon ha sido historicamente
problematica, ya que especies filogenéticamente distantes pueden presentar rasgos
morfoldgicos similares, mientras que taxones cercanamente emparentados pueden diferir
notablemente en arquitectura, habito de crecimiento, fenologia floral y sistemas de polinizacion
(Ritz et al., 2007; Schlumpberger & Renner, 2012). Esta combinacion de alta disparidad
morfologica, convergencia evolutiva y ausencia de caracteres consistentemente
correlacionados con las relaciones filogenéticas motivo la subdivision de Echinopsis s.l. y la
reinstalacion o reconocimiento de varios géneros, entre ellos Leucostele (Schlumpberger,
2012).

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

La incertidumbre también afecta la delimitacion interna del género. La mayor parte de
los taxones actualmente reconocidos en Leucostele fueron transferidos a este género sin un
sustento filogenético molecular especifico (Schlumpberger, 2012, 2021; Guerrero & Walter,
2019). Lo mismo ocurrio6 con la delimitacion de varias subespecies propuestas, particularmente
dentro de L. chiloensis (Hunt et al., 2006; Rodriguez et al., 2018; Albesiano, 2012), y con la
elevacion de algunas de estas entidades al rango especifico (Guerrero & Walter, 2019). De
hecho, las especies descritas por Albesiano (2012) y luego transferidas a Leucostele por
Schlumpberger (2021), asi como varias subespecies de L. chiloensis, no fueron reconocidas
por Walter & Guerrero (2022) hasta disponer de evidencia mas concluyente. En consecuencia,
persisten dudas sobre la validez de varios taxones especificos e infraespecificos.

Hasta la fecha no se ha propuesto una hipoétesis filogenética integral y robusta para
Leucostele basada en un muestreo taxondmico suficientemente amplio que permita resolver
simultdneamente su monofilia, relaciones internas y limites especificos e infraespecificos. Las
filogenias disponibles para Cactaceae o Trichocereinae han incluido solo una fraccion reducida
de los taxones actualmente asignados al género, lo cual ha proporcionado una resolucion
limitada y/o contradictoria (Schlumpberger & Renner, 2012; Franck et al., 2013; Hernandez-
Hernandez et al., 2014). Asi, la posicion filogenética precisa de Leucostele, la identidad de su
grupo hermano y la estructura interna del género contintian siendo preguntas abiertas. Esta falta
de resolucion no solo limita la delimitacion taxondmica del género, sino también la posibilidad
de interpretar su historia espacial, ya que cualquier hipdtesis sobre el origen, la direccion de
dispersion y las areas de diversificacion de sus linajes depende de una filogenia robustamente
resuelta y calibrada en el tiempo.

Desde una perspectiva biogeografica, varias observaciones previas permiten formular
una hipdtesis 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 diversificacion de la subtribu Trichocereinae y de la alianza Echinopsis
(Hernandez-Hernandez et al., 2014), y que Leucostele alcanza la mayor parte de su diversidad
en el Desierto de Atacama y Chile central mediterraneo (Albesiano, 2012), es plausible que la
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historia del género se haya originado en las areas altoandinas aridas, seguida de la colonizacion
y posterior diversificacion en la franja desértica-mediterranea de Chile. Esta interpretacion es
coherente con la propuesta de Axelrod (1967), segiin la cual la expansién hacia nuevas
condiciones aridas pudo haber estimulado la diversificacion en linajes previamente adaptados
a la aridez, mas que implicar el origen de novo de tales adaptaciones en el area 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 mas temprana entre los taxones
muestreados del género, mientras que L. chiloensis y L. terscheckii representan linajes
posteriores asociados a Chile mediterrdneo y a los Andes del sur, respectivamente. Sin
embargo, tales interpretaciones siguen siendo tentativas, porque derivan de arboles con un
muestreo taxondmico restringido y sin una reconstruccion formal de areas ancestrales para el
conjunto del género. Distinguir entre estos escenarios requiere, por tanto, no solo un muestreo
taxondmico amplio, sino también una hipotesis filogenética robusta que permita identificar la
posicion de los linajes tempranamente divergentes y evaluar la direccion de los cambios
espaciales dentro del género.

Los avances recientes en secuenciacion de nueva generaciéon han demostrado ser
particularmente utiles para resolver relaciones profundas y a nivel de especie en Cactaceae,
tanto mediante datos nucleares como plastidiales (Majure et al., 2021, 2022; Bohnert et al.,
2025), asi como para abordar procesos de diversificacion en clados jovenes y complejos del
Desierto de Atacama y regiones adyacentes (Merklinger et al., 2021; Bohnert et al., 2022). En
particular, las matrices plastidiales obtenidas mediante estrategias de genome skimming
permiten ampliar considerablemente la sefal filogenética respecto de los estudios basados en
pocos marcadores del cloroplasto, favoreciendo una mayor resolucion de los arboles, una
estimacion mas robusta de edades nodales y reconstrucciones biogeograficas mejor sustentadas
(Majure et al., 2022, 2023). En este contexto, una reconstruccion filogenética amplia de
Leucostele, calibrada en el tiempo y acompanada de inferencias de areas ancestrales, constituye
un paso esencial para esclarecer la monofilia del género, sus relaciones internas, la delimitacion
de sus especies y taxones infraespecificos, asi como para evaluar la historia espacial de sus
principales linajes.

A partir de estos antecedentes, se plantea como hipdtesis que Leucostele constituye un
grupo monofilético cuyo origen estuvo asociado al Altiplano Andino, cuya dispersion y
colonizacidén posterior del Desierto de Atacama y Chile central estuvo seguida por una
diversificacion en el dominio desértico-mediterraneo occidental. Bajo esta hipdtesis, se espera
que los linajes tempranamente divergentes conserven una sefial biogeografica andina, mientras
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que los clados internos muestren una mayor concentracion de eventos de diversificacion y
cambios de rango asociados al Desierto de Atacama y Chile central. Con este proposito, en el
presente capitulo 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 areas ancestrales, a fin
de evaluar si la distribucion espacial de los linajes que conforman Leucostele es consistente
con un origen altoandino seguido por diversificacion posterior en el Desierto de Atacama y
Chile central.

2.2. MATERIALES Y METODOS

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 distribucion 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, semiaridos y mediterraneos (Albesiano 2015). El sistema ocupado por
Leucostele combina una marcada heterogeneidad ambiental y topografica. Hacia el norte y el
oriente, el género se asocia a ambientes 4ridos de altura vinculados a las provincias
biogeograficas Puna, Monte y Yungas (Escalante et al., 2025). Hacia el occidente, se distribuye
en el Desierto de Atacama, caracterizado por condiciones hiperaridas a aridas y por una alta
discontinuidad de hébitats favorables, y hacia el sur alcanza ambientes semiaridos y
mediterraneos de Chile central, donde aumentan la estacionalidad de las precipitaciones y la
complejidad del relieve (Luebert & Pliscoff, 2017). Esta transiciéon ambiental estd influida por
la historia geoldgica y climatica del margen occidental de Sudamérica, incluyendo el
levantamiento andino, la formacién de barreras orograficas y el establecimiento de condiciones
aridas en el norte de Chile (Garreaud et al., 2009, 2010).

Desde el punto de vista taxondmico, la delimitacion de entidades en Leucostele ha sido
histéricamente compleja, en particular dentro del complejo de L. chiloensis (Tabla 2.1). Esta
inestabilidad se evidencia en los distintos tratamientos del grupo: Hunt ef al. (2006) y Hunt
(2016) reconocieron siete especies y tres subespecies como parte de Echinopsis, Albesiano
(2012, 2015) delimité 13 especies y cuatro subespecies bajo Trichocereus, mientras que
Schlumpberger (2021) reconocié igual ntiimero 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 sinonimos. Esta situacion 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 mas amplias posibles.
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Tabla 2.1. Resena historica de la delimitacion taxonomica en Leucostele.

Hunt (2016)
Echinopsis

Albesiano (2012, 2015)
Trichocereus

Schlumpberger (2021)
+ Lodé (2024)
Leucostele

Walter &
Guerrero (2022)
Leucostele

E. atacamensis
subsp. atacamensis

E. atacamensis
subsp. pasacana

T. atacamensis

L. atacamensis subsp.
atacamensis

L. atacamensis

L. atacamensis subsp.
pasacana

T. faundezii

L. faundezii

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

L. chiloensis

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

T. undulosa

L. undulosa

L. skottsbergii

E. coquimbana

T. nigripilis

L. nigripilis

E. deserticola

T. deserticola

T. spinibarbis

L. deserticola

T. pectinifera

L. pectinifera

L. nigripilis

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 cubri6 casi toda la distribucion 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 mayoria de los taxones de Leucostele se representaron mediante una
unica muestra, procedentes de poblaciones seleccionadas por su relevancia taxondmica
(localidades tipo o historicamente 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., asi como Denmoza Britton &
Rose, Harrisia Britton y Oreocereus (A.Berger) Riccob., ademas de Browningia Britton &
Rose (subtribu Rebutiinae), fueron secuenciados para su uso como grupos externos (Tabla 2.2),
basados en topologias filogenéticas previas publicadas en Cactaceae (Hernandez-Hernandez &
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 recolecto
una pequefia porcién de tejido de raiz preservada en silica hasta la extraccion del ADN.

2.2.3. Extraccion del ADN, secuenciacion y alineamiento

El ADN genomico se extrajo siguiendo el protocolo descrito por Edwards et al. (1991). Tras
la extraccion, la pureza del ADN fue verificada (A260/A280 = 1.8-2.0), y se seleccionaron 40
uL de ADN total a una concentracion de 60 ng/uL para el genome skimming. La preparacion
de bibliotecas y la secuenciacion fueron realizadas por NOVOGENE (https://www.novogene.
com/) mediante tecnologia [llumina NovaSeq, utilizando secuenciacion 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 parametros 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 conservacion 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 continuacion,
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 analisis filogenético. Se indica la codificacion de areas utilizada
para la reconstruccion biogeografica 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 sefialan con un asterisco las localidades tipo de los

nombres de Leucostele.

Taxon Areas Localidad Latitud Longitud Muestra
Leucostele Backeb. (subtribu Trichocereinae)
L. atacamensis (Phil.) Schlumpb. subsp. atacamensis A *San Pedro de Atacama, Chile -22.769  -68.076  GBI193
L. atacamensis subsp. pasacana (F.A.C.Weber ex BC  Quebrada Los Toros, Argentina ~ -24,398  -65,773  PG2079
Riimple) Schlumpb.
L. bolligeriana (Méchler & Helmut Walter) Schlumpb. F *Punta de Lobos, Pichilemu, Chile -34.427 -72.040 GBI181
*Las Chilcas, Chile -32.851 -70.877  GBI28
L. chiloensis subsp. australis (F.Ritter) Schlumpb. EF  Valle de Tinguiririca, Chile -34.733  -70.738  GBI156
*Villa Prat, Chile -35.107  -71.617  GBI187
L. chiloensis subsp. borealis (F.Ritter) Lodé D *Valle del Elqui, Chile -30.044  -70.819 GBs1
E Valle de Putaendo, Chile -32.505 -70.585 GB123
L. chiloensis (Colla) Schlumpb. subsp. chiloensis I *Rio San Francisco, Chile 33207 70356 GBL38
L. chiloensis subsp. eburneus (K.Schum.) Schlumpb. E *Quelon, Chile -31.467  -71.162 GB79
L. chiloensis subsp. panhoplites (K.Schum.) Schlumpb. D  Mina Algarrobo, Chile -28.777  -70.966 GB12
) Quebrada Agua Verde, Chile -30.371  -71.233 GBO09
L. deserticola (Werderm.) Schiumpb. P Valle de Los Choros, Chile 29337 71219  GB23
L. faundezii (Albesiano) Schlumpb. E *Coyuntagua, Chile -31.672  -71.288  GBI104
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. San Fernando de Catamarca, 28479  -65,652  PG2069
Argentina
L. undulosa (Albesiano) Schlumpb. D *Pefia Blanca, Chile -30.809 -71.574 GB43
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Taxon

Areas

Localidad

Latitud

Longitud Muestra

Subtribu Trichocereinae: alianza Echinopsis

Acanthocalycium leucanthum (Gillies ex Salm-Dyck)

Potrerillos, camino a Mendoza,

Schlumpb. Argentina -32,996  -69,174  PG2045
Lobivia ferox Britton & Rose Purmamarca, Argentina -23.745  -65.509  PG2102
Soehrensia formosa (Pfeift.) 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
i Potrerillos, i M ,
Denmoza rhodacantha (Salm-Dyck) Britton & Rose © rer1. os, camino a Mendoza -32,997  -69,174  PG2047
Argentina
Harrisia earlei Britton & Rose Viilales, Cuba 22.648  -83.731 GB189
. i Ti Ti

Oreocereus leucotrichus (Phil.) Wagenkn. girirllelno de Timar a Tignamar, -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 segun Albesiano (2012,
2015), Kiesling et al. (2008, 2014) y Garcia-Beltran et al. (2026). B. Delimitacion de las areas utilizadas para la reconstruccion
biogeografica de Leucostele segiin provincias biogeograficas, unidades climéticas y los patrones de distribucion del género.
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2.2.4. Analisis filogenético y calibracion del arbol temporal

El alineamiento final se utiliz6 para inferir la hipdtesis filogenética y los tiempos de divergencia
de Leucostele bajo un marco bayesiano en BEAST v2.7.7 (Bouckaert ef al., 2019), bajo el
modelo GTR + gamma de evolucion molecular y un modelo Yule como prior de arbol. El anélisis
MCMC se ejecutd durante 110 millones de generaciones, muestreando cada 10 000
generaciones para asegurar un muestreo posterior adecuado y la convergencia de parametros.
La convergencia y los tamafios de muestra efectivos (ESS > 200) se evaluaron en Tracer v1.7.2
(Rambaut et al., 2018) y 10 % inicial de los arboles muestreados se descartdé como burn-in.
Los tiempos de divergencia se estimaron dentro del mismo andlisis bayesiano en BEAST
v2.7.7, mediante un reloj relajado log-normal. Para seleccionar el modelo de reloj molecular
mas apropiado, se evaluaron los cinco modelos de reloj disponibles: estricto, relajado
exponencial, relajado log-normal, relajado optimizado y random local. Para cada modelo se
estimd la log-verosimilitud marginal mediante PathSampler y fueron comparados mediante
Bayes Factors calculados segun log(BF) = log(ML:) — log(ML:), donde ML: corresponde al
modelo con mayor log-verosimilitud marginal.

Como puntos de calibracion secundaria se utilizaron las edades de dos nodos obtenidas del
arbol calibrado de Hernandez-Hernandez et al. (2014), visualizado en FigTree v1.4.4. Para
cada nodo se consider6 la edad media estimada y su intervalo de densidad posterior maxima
del 95 % (HPD). Los dos nodos utilizados fueron: (i) el ancestro comun 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 distribucién posterior de arboles se gener6 el arbol de maxima
credibilidad de clado (maximum clade credibility, MCC) mediante TreeAnnotator en BEAST
v2.7.7. Este arbol resume la topologia con mayor credibilidad de clado, las edades nodales
medias y los intervalos de densidad posterior maxima del 95 % (HPD). El 4&rbol MCC resultante
se visualizo y editd en FigTree v1.4.4 (Rambaut, 2018).

2.2.5. Biogeografia historica

El arbol calibrado en el tiempo se utilizo para la reconstruccion biogeografica de las areas
ancestrales de Leucostele y su género hermano, tras podarlo a una muestra por taxén, excepto
para ambas muestras de L. chiloensis subsp. chiloensis que resolvieron en dos clados separados.
De esta forma, se consideraron 18 entidades taxondmicas (Tabla 2.2) y se codificaron seis areas
delimitadas mediante la combinacion de provincias biogeograficas, unidades climaticas
(ombrotipos) y los patrones de distribucion de Leucostele, lo cual se basé en los rangos de
presencia compilados por Albesiano (2012, 2015), Kiesling et al. (2008, 2014) y Garcia-
Beltran et al. (2026). El grupo hermano de Leucostele se asign6 a las areas que cubren su centro
de origen y diversificacion primaria (Franck ef al., 2013).
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Las unidades biogeograficas fueron las siguientes (Figura 2.1): (A) Puna occidental,
correspondiente al sector altoandino arido del noreste de Chile, con ambientes frios de altura y
precipitaciones estivales escasas por influencia altiplanica (50-400 mm/afio; poblaciones de
Leucostele entre 2400-3700 m s.n.m.); (B) Puna oriental, que representa ambientes altoandinos
aridos a semiaridos del sur de Bolivia y noroeste de Argentina, con mayor influencia de lluvias
estivales respecto de la vertiente occidental (250-700 mm/afo; 2000-4000 m s.n.m.); (C)
Monte-Yungas, que representa unidades aridas a semiaridas del Monte (80-250 mm/afio) y
ambientes montanos subhimedos a humedos de las Yungas (550-2300 mm/afio) en Bolivia y
Argentina (600-1400 m s.n.m.); (D) Desierto de Atacama, que agrupa ambientes
ultrahiperaridos, hiperaridos y aridos del norte de Chile, con precipitaciones extremadamente
bajas e influencia local de nieblas costeras (generalmente < 50 mm/afo; 0-1500 m s.n.m.); (E)
Chile central-norte, correspondiente a la porcidon semiarida y seca de Chile mediterraneo, con
precipitaciones predominantemente invernales y sequia estival prolongada (50-300 mm/afio;
0-2000 m s.n.m.); y (F) Chile central-sur, que representa ambientes subhiimedos a hiimedos de
Chile mediterraneo, con mayor disponibilidad hidrica y precipitaciones principalmente
invernales (0-2000 m s.n.m.; 300-1000 mm/afio o mas). La primera division de estas areas
busca separar las provincias biogeograficas andinas Puna, Monte y Yungas (areas A-C)
respecto a las provincias biogeograficas Coquimbo y Santiago (areas D-F), segin la
delimitacion de Escalante ef al. (2025). La segunda division separa la Puna (areas A-B) del
Monte-Yungas (area 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 segin
Kiesling et al. (2011). En cuarto lugar, se separ6 el margen desértico-mediterraneo de Chile en
tres areas (D-F) segun los ombrotipos definidos por Luebert & Pliscoff (2017).

La reconstruccion biogeografica ancestral se realizo en BioGeoBEARS v. 1.1.1 (Matzke,
2018) implementado en R, donde se evaluaron tres modelos base: Dispersion-Extincion-
Cladogénesis (DEC), Dispersion-Vicarianza-Like (DIVALIKE) y BayArea-Like
(BAYAREA-LIKE), asi como sus versiones extendidas con el pardmetro +J, que incorpora
especiacion por evento fundador o dispersion de salto durante la cladogénesis (Matzke, 2013).
En consecuencia, se evaluaron seis modelos en total. Los analisis se implementaron bajo un
esquema no estratificado de distribucion de areas, usando las regiones biogeograficas
delimitadas previamente y restringiendo a un méaximo de dos areas por nodo ancestral. El
modelo de mejor ajuste se selecciond en base al criterio de informacion de Akaike corregido
(AICc) y su peso (Burnham & Anderson, 2004). Dado que la mayoria de los taxones de
Leucostele ocupan éreas Unicas o restringidas, se explord explicitamente el efecto del
parametro +J para evaluar si los eventos de colonizacion fundadora contribuyen a explicar
mejor la historia biogeografica del género (Matzke, 2014; Ree & Sanmartin, 2018).
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Para cuantificar la frecuencia y naturaleza de los eventos biogeograficos que
estructuraron la historia espacial de Leucostele, se utilizo el mapeo estocastico biogeogratico
(BSM) implementado en BioGeoBEARS. Este procedimiento simula historias biogeograficas
posibles sobre un arbol dado, condicionadas al modelo de areas ancestrales previamente
seleccionado, y permite estimar el nimero esperado de eventos de cambio de rango a lo largo
de la filogenia (Matzke, 2015; Dupin et al., 2016). En este contexto, los eventos biogeograficos
corresponden a modificaciones del rango geografico codificado para cada taxon, incluyendo
eventos anagenéticos y cladogenéticos (Huelsenbeck et al., 2003; Dupin et al., 2016). Los
eventos anagenéticos ocurren a lo largo de las ramas, sin especiacion, e incluyen expansiones
de rango por dispersion hacia nuevas areas y contracciones de rango por extincion local. En
cambio, los eventos cladogenéticos ocurren en los nodos del arbol, durante la especiacion, e
incluyen especiacion simpatrica dentro del mismo rango, especiacion por subconjunto,
vicarianza y eventos fundador o dispersion por salto. E1 BSM se realiz6 a partir del modelo
biogeografico de mejor ajuste, y se estimaron las medias y desviaciones estandar 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 taxon 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 mas del 50 % de datos faltantes, incluidos
grandes gaps, apomorfias de un solo taxon, datos ausentes e indels similares, el alineamiento
final quedo6 conformado por 118.985 pb. La reconstruccion filogenética recuperd una topologia
uniformemente respaldada, con la totalidad de los nodos recuperados con probabilidades
posteriores maximas (PP = 1; Figura 2.2).

Las divergencias mas profundas correspondieron a la separacion 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 mas 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. Arbol 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 méxima densidad posterior del 95 %. La barra

de escala inferior indica el tiempo antes del presente.
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Dentro de Leucostele, L. atacamensis ocupd la posicion de divergencia mas 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 nucleo restante de Leucostele se organizé 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
formdé un grupo monofilético. El Clado Menor II estuvo conformado por L. chiloensis subsp.
borealis como taxon hermano del subclado integrado por L. chiloensis subsp. eburneus y L.
faundezii (Figura 2.2).

Mas internamente, dentro del Clado Mayor, Leucostele undulosa se recuperd como
hermana de un clado en el que L. litoralis, L. skottsbergii y L. terscheckii divergieron
sucesivamente antes de la separacion del conjunto restante, agrupado en los Subclados A y B
(Figura 2.2). Dentro del Subclado A, L. nigripilis se resolvié 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 separd 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 Rio San Francisco (Figura 2.2).

La topologia recuperada muestra que Leucostele atacamensis y L. deserticola fueron
monofiléticos, pero L. chiloensis en sentido amplio no form6 un clado exclusivo, ya que sus
subespecies se distribuyen en varios de los clados del arbol (Figura 2.2). Leucostele chiloensis
subsp. australis tampoco fue monofilética, pues la accesion de Las Chilcas no se agrup6 las de
Villa Prat y Rio 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 reconstruccion biogeografica

El andlisis de estimacion temporal de divergencia mostro valores de ESS adecuados (> 200)
para la mayoria de los parametros; excepto el arbol prior (ESS = 96), ucldStdev (desviacion
estandar (o) del reloj relajado log-normal no correlacionado; ESS = 51) y las tasas de sustitu-
cion AC, AG, AT, CG, GT y CT (ESS = 14 en todos los casos). En tanto, segin los analisis de
BioGeoBEARS, el modelo BAYAREALIKE+] (AICc = 79.4, AICc_wt = 0.87) fue el mejor
respaldado para explicar la historia biogeografica de Leucostele segun el menor AICc y mayor
AICc_wt. (Tabla 2.3).
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Tabla 2.3. Modelos de reconstruccidon de las areas ancestrales de Leucostele.

Modelos LnLL  n_par d e j AICe AICc_wt
DEC -48.35 2 0.11 0.20 0 101.5 1.4e-05
DEC+] -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+] -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), nimero de parametros incluidos (n_par), dispersion (d), extincion (e),
eventos de dispersion fundadora (j), criterio de informacion 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 separacion entre Browningia y
Trichocereinae (4.92-8.12 Ma). Los nodos mas profundos se reconstruyeron en un area
compuesta por la Puna oriental (B) y el Monte-Yungas (C) (Figura 2.3). Esta sefial 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 persistio en el
clado de L. atacamensis. En contraste, el nicleo de Leucostele, estimado en 2.24 Ma (1.48-
3.12 Ma), marcé el primer nodo dominado por el Desierto de Atacama (D), area que paso a
predominar en gran parte de los nodos internos posteriores del género. Esta sefal atacamefia
fue particularmente evidente en el Clado Menor I, el Clado Menor Il 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 nucleo atacameiio 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 observo dentro del Clado Menor I, inicialmente reconstruido en
el Desierto de Atacama, donde el subclado formado por L. faundezii y L. chiloensis subsp.
eburneus presentd una transicion hacia Chile central-norte hace 1.13 Ma (0.41-1.84 Ma; nodo
26; Figuras 2.2-2.3). La segunda se asocio 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 estim6 en 1.34 Ma (0.83-
1.92 Ma), también se recuperd una transicion hacia Chile central-norte en la accesion 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 mostrd una sefial mas 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 present6 una transicion desde el Desierto de Atacama
hacia el Monte-Yungas (C), asociada a su separacion 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 maxima (HPD) del 95 % de
los clados de Leucostele y los grupos externos segun el arbol filogenético calibrado en el tiempo
obtenido mediante inferencia bayesiana en BEAST.

Edad HPD
Clado (Ma) 95 o,
Raiz del arbol 6.55 4.92-8.12
Trichocereinae: Oreocereus + Trichocereinae I + Trichocereinae 11 574 4.27-7.21
Trichocereinae I + Trichocereinae II 3.80 2.54-5.03
Trichocereinae I: Lobivia + Trichocereus + Soehrensia + Acanthocalycium 361 2.27-5.04
+ Denmoza
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 11: Harrisia + Leucostele 3.80 2.54-5.03
Leucostele 3.03 1.99-4.19
L. atacamensis: L. atacamensis subsp. atacamensis + L. atacamensis 126 0.45-2.16
subsp. pasacana '
Nucleo de Leucostele 224 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. L75 1.02-2.52
eburneus + L. faundezii '
L. chiloensis subsp. eburneus + L. faundezii 1.13  0.41-1.84
Clado Mayor: L. undulosa + L. litoralis + L. skottsbergii + L. terscheckii 1.89 1.20-2.63

+ Subclado A + Subclado B
L. litoralis + L. skottsbergii + L. terscheckii + Subclado A + Subclado B 1.74  1.11-2.46

L. skottsbergii + L. terscheckii + Subclado A + Subclado B .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. L11 0.65-1.62
pectinifera '

L. chiloensis subsp. chiloensis (GB123) + L. pectinifera 0.78 0.39-1.20
Subclado B: L. chiloensis subsp. australis (GB128) + L. chiloensis subsp. 0.68-1.67

australis (GB156 + GB187) + L. chiloensis subsp. chiloensis (GB138) + L.  1.16
bolligeriana

L. chiloensis subsp. australis (GB156 + GB187) + L. chiloensis subsp. 0.97 0.55-1.42
chiloensis (GB138) + L. bolligeriana '

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. Reconstruccion biogeografica de las areas ancestrales mas probables de Leucostele
segin el modelo BAYAREALIKE+]. Los gréaficos circulares en los nodos representan las
probabilidades marginales de rangos ancestrales, y los colores corresponden a las areas
geograficas 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 estocastico biogeografico (BSM) recuper6é un promedio de 19 eventos por
simulacion (suma total = 950), con predominio de los procesos cladogenéticos sobre los
cambios anagenéticos de rango (Tabla 2.5). Los eventos mas frecuentes fueron la simpatria
(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, simpatria por subconjunto ni contracciones anagenéticas.

Los eventos de simpatria se concentraron fuertemente en un niimero reducido de areas,
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
mas bajos. Asi, la simpatria en Leucostele se distribuye marcadamente asimétrica y ocurrid
principalmente dentro del nucleo atacamefo, coherente con un escenario de diversificacion
regional en el que multiples linajes se diversificaron reiteradamente dentro del mismo dominio
arido, con una contribucion secundaria de la franja mediterranea Chile central.
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Tabla 2.5. Resumen de los recuentos del mapeo estocastico biogeografico (BSM; n = 50) para
Leucostele usando el modelo BAYAREALIKE+]. Se presentan los numeros medios de los
distintos tipos de eventos estimados, junto con sus desviaciones estandar (SD), la sumatoria del
evento en los 50 arboles y el porcentaje respecto del total de eventos.
Modo Tipo Media SD Suma %
Simpatria 8.80 0.83 440 46,32
Simpatria por

Especiacion

dentro del area 0 0 0 0

Cladogénesis subconjunto
Vicarianza Vicarianza 0 0 0 0
Dispersion Eventos fundador 820 0.83 410 43,16
L. Dispersion Expansion de rango 2.00 0 100 10.52
Anagénesis T -
Extincion Contraccion 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 (areas A y B) (Figura 2.4A). En los eventos
fundadores, la mayor cantidad de recuentos esperados se registrd en la transicion Desierto de
Atacama-Chile central-norte (D—E: 2.96), que constituye la ruta dominante. Un segundo
conjunto de transiciones relevantes incluydo 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 todavia 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 nucleo atacamefio 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 patrén altamente concentrado en
muy pocas rutas recurrentes (Figura 2.4B). La transicion mas frecuente fueron expansiones
reiteradas desde Chile central-sur hacia Chile central-norte (F—E: 0.80). También se identifico
una ruta importante entre el Desierto de Atacama y Chile central-norte (D—E: 0.64), junto con
una conexion reciproca de menor magnitud en sentido contrario (E—D = 0.36).
Adicionalmente, se registrd una expansion secundaria desde Chile central-norte a Chile central-
sur (E—F: 0.20). En conjunto, las ganancias anagenéticas de area en Leucostele fueron escasas
y estuvieron fuertemente canalizadas por un nimero 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 dispersion inferidos a partir del mapeo estocastico biogeografico
(BSM) de Leucostele. Los nodos representan las areas geograficas (A-F) y las flechas indican
la direccion de las transiciones entre areas, los valores sobre las flechas corresponden al nimero
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 area distinta a la del ancestro. B. Dispersion anagenética (expansiones
de rango; d), que representan ganancias de rango a lo largo de ramas. Los colores corresponden
a las areas geograficas 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. DISCUSION

2.4.1. Relaciones filogenéticas en Trichocereinae

A escala de subtribu, la topologia recuperada en este analisis sitia a Oreocereus como el linaje
mas 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, mas internamente, el subclado Acanthocalycium-
Denmoza. Este patron coincide parcialmente con la filogenia obtenida por Schlumpberger &
Renner (2012), quienes, a partir de tres regiones plastidiales no codificantes (trnS-G, truL y
rpll6; 3866 nucleodtidos), 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 reconstrucciéon de Schlumpberger &
Renner (2012) Lobivia y Soehrensia aparecen asociadas entre si y Trichocereus ocupa una
posicion mas derivada dentro de ese conjunto, mientras que en la filogenia aqui discutida
Lobivia constituye el linaje que diverge primero dentro de ese bloque y Soehrensia se asocia
mas estrechamente con Acanthocalycium-Denmoza que con Lobivia. Ademas, 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
reconstrucciéon ocupa la posicion mas tempranamente divergente dentro del conjunto
muestreado.

El contraste es ain mas marcado con la hipotesis de Hernandez-Hernandez et al. (2014),
basada en marcadores plastidiales (trnL-trnF, trnK-matK, matK 'y rpl16; 5590 nucleotidos). En
dicha filogenia, Lobivia fue recuperada como el linaje més externo del conjunto, Oreocereus
ocup6 una posicion mas derivada, y los taxones asignados a Leucostele y Trichocereus no
formaron clados cohesivos, sino que quedaron repartidos en distintos sectores del arbol. Mas
especificamente, Leucostele resultd polifilético: una parte de sus especies se agrupd con
Harrisia, mientras otra se asocié con elementos de Trichocereus. Frente a ello, la topologia
recuperada en este andlisis muestra una estructura mas 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 rpll6) y dos nucleares (isi/ y nhxlI), la cual recuperd 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 taxondémico y al conjunto de
marcadores plastidiales utilizados. No obstante, la coincidencia entre la filogenia aqui obtenida
y la de Schlumpberger & Renner (2012), ahora evaluada con un muestreo mucho mas denso
dentro de Leucostele, aporta un respaldo mas robusto a la monofilia del género y a su relacion
de grupo hermano con Harrisia. Esta hipotesis representa la interpretacion mas 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 topologia recuperada muestra un patréon jerarquico plenamente
coherente con la sefal preliminar obtenida por Schlumpberger & Renner (2012), quienes ya
habian recuperado a L. atacamensis como el linaje de divergencia mas temprana entre los
taxones muestreados del género, mientras L. chiloensis s.l. y L. terscheckii representaban
linajes posteriores. En la filogenia aqui obtenida, L. atacamensis vuelve a ocupar la posicion
mas tempranamente divergente, mientras que el nticleo restante del género concentra la mayor
parte de las divergencias internas.
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Enlabase del nucleo de Leucostele, L. deserticola fue recuperada con L. chiloensis subsp.
panhoplites como su linaje hermano en el Clado Menor I, sin asociacion cercana con el resto
de las entidades tratadas tradicionalmente dentro de L. chiloensis. Esta relacion, situada
tempranamente dentro de la diversificacion del género y todavia dentro del dominio atacamefio,
sustenta el reconocimiento especifico de la subespecie mencionada y refuerza la independencia
de L. deserticola. A la vez, la recuperacion de ambas accesiones de L. deserticola como un
grupo monofilético, bien distante de L. nigripilis, rechaza la sinonimizacion bajo esta ultima
planteada por Guerrero & Walter (2019) y Walter & Guerrero (2022), y resulta mas congruente
con el criterio de Albesiano (2012) que mantiene L. deserticola como entidad independiente.
En términos evolutivos, este patron sugiere que una parte importante de la diversidad temprana
del género surgid por cladogénesis dentro del norte arido de Chile, antes de las expansiones
hacia regiones mas meridionales.

Mas 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 (Rio San Francisco) y de las muestras
asignadas a L. chiloensis subsp. australis. Esta separacion no solo es filogenéticamente nitida,
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 ademéds 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 diferian en su nicho climdtico realizado, especialmente en
variables de precipitacion. Sin embargo, la cronologia alli inferida, de 2 200 generaciones o
hace aproximadamente 44 Ka, parece corta en relacion con la datacion recuperada en la
filogenia aqui obtenida y probablemente refleje una fase tardia de fragmentacion poblacional
o refuerzo del aislamiento durante el Pleistoceno tardio, mas que el origen inicial de los linajes
septentrionales y meridionales, cuya divergencia habria comenzado mucho antes. En este
contexto, el desplazamiento hacia el sur no implicé simplemente variacion dentro de una
especie continua, sino la formacion de linajes diferenciados durante la expansion del género
fuera del Desierto de Atacama. En consecuencia, la combinacidon de separacion filogenética,
distribucion diferenciada y las discontinuidades morfologicas sefialadas por Albesiano (2012)
favorece el reconocimiento de las entidades del Clado Menor II como especies.

Al interior del Clado Mayor del género, la posicion de L. litoralis como linea 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.1. El
caso de L. undulosa y L. skottsbergii requiere mayor cautela, pues aunque ambas muestran
coherencia morfologica 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 patron puede interpretarse como
el resultado de especiacion por aislamiento periférico asociada a desplazamientos fuera del
nucleo ancestral del sur del Desierto de Atacama, mecanismo que ha sido invocado
recientemente en cactaceas tanto para explicar la diferenciacion de linajes edaficamente
especializados a partir de especies mas ampliamente distribuidas en Melocactus (Majure et al.,
2022), como para interpretar divergencias peripatricas 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 arbol corresponde a una
diversificacion mas derivada del género, las dos primeras especies arbustivas con origen y
distribucion en el Desierto de Atacama y la ultima 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 Rio San Francisco que constituye su la
localidad tipo. Por tanto, podria representar un linaje no descrito formalmente, pese a la cripsis
morfologica con L. chiloensis subsp. chiloensis y L. chiloensis subsp. australis.

Algo similar ocurre con la relacion entre L. chiloensis subsp. chiloensis del Rio San
Francisco y L. chiloensis subsp. australis, que muestran coherencia morfoldgica, pero no
forman un clado exclusivo debido a la posicion intermedia de L. bolligeriana. La distribucion
aparentemente mas costera de esta ultima, frente a las poblaciones mas interiores del complejo
chiloensis-asutralis, vuelve a sugerir que la fragmentacion espacial y el aislamiento periférico
pudieron desempenar un papel importante en la generacion de estos linajes del centro de Chile.
Albesiano (2012) reconocid Leucostele chiloensis subsp. australis como una entidad
independiente de L. chiloensis subsp. chiloensis, pues su concepcion morfoldgica de este
ultimo taxon se limit6 a las plantas del Valle del Elqui (es decir, a L. chiloensis subsp. borealis),
a pesar de indicarle una distribucién mas 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 diversificacion del
género. Este patron no constituye un caso aislado dentro de los cactus chilenos. De hecho, se
ha sefalado explicitamente que en la flora cactoldgica de Chile ha sido frecuente la adopcion
de conceptos conservadores basados principalmente en similitud morfologica, 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 taxondmicas de los grupos (Guerrero et al., 2019b; Walter
et al., 2024). En este sentido, la filogenia de Leucostele respalda una interpretacion taxondmica
mas fraccionada, pero también mas coherente con su secuencia evolutiva.

2.4.3. Biogeografia historica

La historia biogeografica de Leucostele no respondié a una expansion lineal desde un tnico
centro, sino a una sucesion de reestructuraciones regionales distinguibles en tres fases,
desarrolladas fundamentalmente entre el Plioceno tardio y el Pleistoceno temprano. La edad
corona estimada para el género (3.03 Ma; 1.99-4.19 Ma) sitaa su origen en el Plioceno tardio
y permite asociar una primera fase basal con la Puna oriental y el Monte-Yungas en un contexto
andino-oriental amplio, mas que una ocupacion temprana inequivoca de las regiones chilenas
occidentales. La segunda fase corresponde a la reorganizacién espacial hacia el Desierto de
Atacama, donde se reconstruyen la mayor parte de los nodos internos del nucleo de Leucostele
y cuya diversificacion principal se inici6 alrededor de 2.24 Ma, en el Pleistoceno temprano. La
tercera fase, representada por expansiones posteriores desde este nicleo atacamenio hacia Chile
central-norte, Chile central-sur y, en menor medida, hacia areas andinas orientales, también se
desarrolld durante el Pleistoceno temprano, aunque algunas divergencias recientes del
complejo L. chiloensis en el Subclado B alcanzaron el Pleistoceno medio. En conjunto, el
patron recuperado no respalda una diversificacion temprana distribuida homogéneamente entre
todas las areas consideradas, sino una historia espacial marcada por persistencia inicial en
ambientes andino-orientales, colonizacion del dominio atacamefio y diversificacion secundaria
en regiones adyacentes, en un intervalo de oscilaciones climaticas cuaternarias que pudo alterar
la conectividad entre poblaciones y favorecer procesos alternados de aislamiento, persistencia
local y expansion secundaria.

La primera fase, asociada al contexto andino oriental, sugiere un proceso inicial de
persistencia en areas preadaptadas mas que una diversificacion originada de inmediato dentro
del nucleo hiperarido del Desierto de Atacama. Esta interpretacion es congruente con la logica
propuesta por Axelrod (1967), seglin la cual la expansion hacia nuevos escenarios aridos puede
estimular la diversificacion de linajes previamente adaptados a condiciones secas, mas que
originar de novo dichas adaptaciones en el area posteriormente radiada. Bajo esta perspectiva,
el contexto andino-oriental ancestral de Leucostele no solo representaria su espacio de origen
profundo, sino también el reservorio ecologico desde el cual pudo producirse la posterior
ocupacion del Desierto de Atacama. Este patron ha sido evidenciado previamente para los
Oxalis chilenos (Heibl & Renner, 2012), donde la ocupacion de nuevos ambientes por distintos
linajes no fue interpretada como una radiacion adaptativa rapida, sino como el resultado de la
llegada sucesiva de clados con historias independientes y con rasgos previamente compatibles
con condiciones aridas o estacionales. Segln esta 16gica, la sefial ancestral BC de Leucostele
puede entenderse como la expresion de una etapa temprana en la que el linaje atin permaneceria
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ligado al sistema andino oriental, y en la que la posterior ocupacion del Desierto de Atacama
habria dependido de su reorganizacion espacial como linaje preexistente. En este marco, la
presencia de L. atacamensis subsp. atacamensis en la Puna occidental puede interpretarse como
una ocupacion secundaria del extremo norte de Chile dentro del propio clado de L. atacamensis,
mientras que L. atacamensis subsp. pasacana conserva una asociacion mas directa con el rango
ancestral Puna oriental-Monte-Yungas.

La segunda fase, correspondiente a la diversificacion principal en el Desierto de Atacama,
parece responder a mecanismos de fragmentacion recurrente del habitat, aislamiento regional
y colonizacién de sectores disponibles durante pulsos favorables, procesos que ya han sido
sefalados para distintos grupos de la biota atacamena (Gengler-Nowak, 2002; Ossa et al., 2013;
Meriio et al., 2024; Thompson et al., 2024). En Leucostele, el predominio de nodos internos
reconstruidos en D, junto con la alta frecuencia de simpatria y de eventos fundador en el BSM,
sugiere precisamente que el Desierto de Atacama funcion6 como un espacio de persistencia,
aislamiento geografico y colonizaciones de corto alcance. En este sentido, la ocupacion del
Desierto de Atacama no habria implicado simplemente la expansioén del rango de un linaje
arido preexistente, sino su establecimiento en un escenario espacialmente mas heterogéneo,
donde la combinacién entre aridez de larga duracion, discontinuidad del habitat y complejidad
topografica habria multiplicado las oportunidades de aislamiento y divergencia.

La concentraciéon de eventos de simpatria en el Desierto de Atacama refuerza la
interpretacion de esta region como nucleo principal de diversificacion del género. Aunque la
simpatria en BioGeoBEARS (Matzke, 2013, 2014) no debe interpretarse necesariamente como
especiacion estrictamente simpatrica en sentido poblacional (Futuyma & Kirkpatrick, 2023),
su predominio dentro de D indica que multiples divisiones cladogenéticas fueron reconstruidas
sin cambios mayores de area entre ancestro y descendientes. Este patron es compatible con una
diversificacion regional dentro de un dominio arido espacialmente compartimentalizado, donde
poblaciones o linajes pudieron divergir dentro de una misma unidad biogeografica amplia
(Merklinger et al., 2021; Boehnert et al., 2022; Merifio et al., 2024), pero separados localmente
por discontinuidades de habitat, gradientes altitudinales, valles transversales, cuencas interiores
o barreras topograficas. Ademas, 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
habria actuado como receptor de una colonizacion temprana desde un contexto andino-oriental,
espacio principal de persistencia, nicleo de diversificacion 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 areas andinas orientales, puede interpretarse a partir de mecanismos de
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dispersion regional, aislamiento periférico y fragmentacion latitudinal. La dispersion entre
areas discretas ha sido considerada central en la historia de Nolana (Dillon et al., 2009), género
en el que la configuracioén de lomas y habitats desérticos discontinuos fue entendida como un
“archipi¢lago terrestre” capaz de promover colonizaciones repetidas y radiaciones derivadas.
En Leucostele, aunque la matriz espacial no corresponde exactamente a un sistema de lomas
costeras, si parece haber operado una logica comparable de expansion entre areas aridas y
semiaridas discretas, seguida por diferenciacion regional.

A ello se suma que la fragmentacion norte-sur y la diferenciacion ecoldgica asociada a
gradientes climaticos documentadas en complejos atacamefio-mediterraneos (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 diversificacion principal en
Atacama, varios linajes de Leucostele pasaron a divergir por aislamiento periférico,
desplazamientos hacia ambientes adyacentes y subdivision espacial de rangos previamente mas
continuos. En este contexto, la expansion hacia la franja mediterrdnea no habria implicado
simplemente una prolongacion del rango ancestral, sino a la ocupacion de nuevas porciones
del gradiente arido-semidrido-mediterraneo, donde la estacionalidad climatica, la
fragmentacion latitudinal y la subdivision del relieve habrian generado nuevas condiciones para
la diferenciacion regional de linajes previamente derivados en Atacama.

La expansion 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
incluy6 desplazamientos posteriores hacia areas orientales. Este patron es relevante porque
permite interpretar la distribucion actual del género como el resultado de una dindmica espacial
compleja, en la que el origen basal andino-oriental fue seguido por una diversificacion
atacamefia y por expansiones secundarias tanto hacia el sur mediterrdneo como hacia regiones
orientales. En consecuencia, el sistema andino no solo habria funcionado como area ancestral,
sino también como destino secundario de algunos linajes derivados.

En conjunto, los estudios previos sobre linajes andino-atacamefios y la evidencia
recuperada para Leucostele sugieren una secuencia biogeografica compuesta por tres
momentos sucesivos de una misma dindmica biogeografica. En esta, la que la aridez de larga
duracion, la heterogeneidad topografica y las oscilaciones climéticas pleistocénicas habrian
actuado conjuntamente en la generacion de su diversidad actual, en consonancia con propuestas
recientes que destacan el papel simultaneo de multiples factores en la diversificacion de las
cactaceas (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 tardio del género, seguido por una diversificacion interna
concentrada principalmente durante el Pleistoceno temprano, mientras que la reconstruccion
biogeografica revela una historia espacial escalonada: una fase inicial de persistencia en un
contexto andino-oriental ecoldogicamente preadaptado, una colonizacion exitosa del Desierto
de Atacama seguida por la diversificacion principal del género en este paisaje arido
espacialmente heterogéneo, y una fase posterior de expansiones hacia Chile central-norte, Chile
central-sur y, en menor medida, hacia areas andinas orientales, acompafiadas por aislamiento
regional y diferenciacion latitudinal. En conjunto, estos resultados no solo respaldan un origen
andino seguido de diversificacion en el norte arido 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 biogeograficas
independientes, lo que aporta una base filogendmica para reinterpretar la taxonomia del género
en estrecha relacion con su historia de diversificacion.
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CAPITULO 111

DISTANCIA GEOGRAFICA Y RUGOSIDAD DEL PAISAJE DETERMINAN LA
DIVERGENCIA Y LA MEZCLA GENOMICA EN LEUCOSTELE EN EL DESIERTO
DE ATACAMA-CHILE CENTRAL

Garcia-Beltran 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. INTRODUCCION

La porcion arida del hotspot de biodiversidad de los Bosques Valdivianos-Lluvias Invernales
de Chile corresponde a una estrecha franja geografica que abarca el Desierto de Atacama y el
Chile mediterraneo central, la cual alberga niveles excepcionalmente altos de endemismo
vegetal (Arroyo et al., 2004). Mas del 60 % de su flora vascular nativa es endémica, incluyendo
numerosas Cactaceae, geofitas y linajes lefiosos que han evolucionado en respuesta al gradiente
que va desde el desierto hiperarido hasta los bosques de tipo mediterraneo (Poch et al., 2024).
Esta notable singularidad floristica deriva de complejas oscilaciones paleoclimaticas, del
relieve topografico y del aislamiento prolongado, que en conjunto han fomentado la
divergencia de linajes y la especiacion localizada. En consecuencia, este hotspot sostiene un
mosaico de endemismos de distribucidon restringida junto con taxones mas ampliamente
distribuidos (Duarte et al., 2014), lo que lo convierte tanto en un reservorio de novedad
evolutiva como en una prioridad para la conservacion.

La variabilidad climatica global moldea profundamente la distribucion de las plantas al
alterar la temperatura y la disponibilidad de agua, redefiniendo asi los regimenes de aridez a lo
largo de gradientes de tierras secas (precipitacion vs. evapotranspiracion) (Berdugo et al., 2020;
Maestre et al., 2021; Shi et al., 2021). En zonas hiperaridas, como el Desierto de Atacama, los
refugios hidrologicos localizados (oasis de niebla) crean habitats discretos, semejantes a islas,
que restringen el flujo génico y favorecen una especiacidon incipiente (Diaz et al., 2012;
Carrasco-Puga et al., 2021). Las fluctuaciones climaticas en tierras aridas (incluidas las
regiones hiperaridas a semidridas) impulsaron asi ciclos de contraccion y expansion de rango,
mediante cambios en la disponibilidad de agua mas que por glaciacion 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 ecologicos y genéticos sobre cactus sudamericanos revelan que la inestabilidad
histérica del habitat subyace a los patrones actuales de diferenciacion y estructura de
distribucion (Ossa ef al., 2019; Martinez-Noguez et al., 2020; Meriho et al., 2024).

El margen andino occidental, desde el Desierto de Atacama hasta Chile mediterraneo
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 montafias y valles afiaden un segundo eje de complejidad
(Luebert & Pliscoff, 2017). Este terreno intrincado amplifica los gradientes ambientales a
cortas distancias, imponiendo barreras fisicas al flujo génico. Sin embargo, los marcados
cambios altitudinales también 1mpulsan transiciones climaticas rapidas, forzando
contracciones y expansiones de rango que ponen en contacto secundario a linajes previamente
aislados, desdibujando asi los limites gendmicos y taxonémicos. Las Cactaceae ejemplifican
esta dinamica: como una de las radiaciones adaptativas mas notables a lo largo de los gradientes
aridos de América (Hernandez-Hernandez et al., 2014), los cactus columnares del Desierto de
Atacama y de Chile central evidencian niveles excepcionalmente altos de endemismo y
complejidad sistematica (Guerrero et al., 2011; Duarte ef al., 2014). La evidencia filogenética
sugiere que esta region, que abarca el norte de Chile, el noroeste de Argentina y el sur de
Bolivia, constituye un centro de origen y diversificacion para importantes linajes de cactus,
incluida la subtribu Trichocereinae (Hernandez-Hernandez et al., 2014). Dentro de este grupo,
se ha demostrado que el tradicionalmente amplio género designado como Echinopsis sensu lato
es polifilético y taxondmicamente inestable, lo que ha conducido a su divisién 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 aridos mediante agrupaciones densas y arborescentes, lo que lo convierte en
un modelo ideal para estudiar especializacion ecologica, aislamiento geografico e hibridacion
en sistemas aridos (Taylor, 2012; Larridon et al., 2018). Sin embargo, la superposicion de
rasgos morfologicos y las sutiles diferencias diagnosticas han oscurecido su verdadera
diversidad e historia evolutiva (Albesiano, 2012; Schlumpberger & Renner, 2012; Guerrero &
Walter, 2019). Como resultado, los tratamientos taxonémicos de Leucostele en el gradiente que
va desde el Desierto de Atacama hiperarido hasta los ecosistemas mediterrdneos de Chile
central oscilan entre cinco especies (Walter & Guerrero, 2022) y nueve especies con cuatro
subespecies (POWO, 2026), reflejando una incertidumbre persistente en la delimitacion de
especies (Hunt et al., 2006; Albesiano, 2012; Hunt, 2016). Las oscilaciones climéaticas del
Pleistoceno, incluidas las contracciones de rango durante el Ultimo Maximo Glacial y las
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expansiones en el Holoceno medio, reconfiguraron los cinturones de vegetacion 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 andlisis de datos de SNPs a escala
genoOmica, es esencial para desentranar la verdadera diversidad del género y los procesos
evolutivos que sustentan su excepcional endemismo.

Considerando este contexto, investigamos los patrones gendmicos de diferenciacion
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 taxondmico y evolutivo. En este capitulo se evalia si el aislamiento geografico y la
heterogeneidad topografica restringen el flujo génico y promueven la divergencia y la
formacion de linajes, y simultdneamente, el contacto secundario favorece la mezcla genética
cuantificando su incertidumbre ancestral. Estos escenarios contrastantes, es decir, aislamiento
estricto (baja entropia de Shannon) vs. reticulacion mediada por flujo génico (alta entropia),
deberian dejar firmas genomicas distintas, que resolvemos mediante muestreo denso a lo largo
del rango latitudinal del género.

3.2. MATERIALES Y METODOS

3.2.1. Sitio de estudio

El gradiente desde el Desierto de Atacama hasta Chile central mediterrdneo se extiende de entre
20°y 35° S y se caracteriza por dos regimenes de precipitacion contrastantes. En el norte (20°-
26° S), los veranos hiperaridos reciben practicamente ninguna precipitacion (0-20 mm/aio)
pero frecuentemente estan envueltos en niebla costera (“camanchaca”), con precipitaciones
invernales acumuladas que rara vez superan los 50 mm/ano (Garreaud et al., 2009). Hacia el
sur, en Chile central (27°-35° S), la precipitacion 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 vegetacion
xerdfita, 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 mas elevadas. Hacia el centro de Chile, en latitudes mas altas, estos
matorrales se desarrollan predominantemente en laderas orientadas al norte y persisten hasta
~35° S al sur (Armesto & Martinez, 1978). Las reconstrucciones paleoclimaticas muestran que
los desplazamientos del cinturén de los vientos del oeste y el anticiclon del Pacifico Sur
impulsaron grandes cambios de vegetacion durante el Pleistoceno, expandiendo y contrayendo
periddicamente zonas aridas y mésicas en el centro-norte de Chile (Hinojosa, 2005; Kaiser et
al., 2008). Estas oscilaciones climaticas probablemente causaron contracciones de rango de
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Leucostele durante maximos glaciares y expansiones durante la aridez del Holoceno medio,
estructurando la diferenciacion genética actual (Ossa ef 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 ecologico de Leucostele en el Desierto de Atacama hasta
Chile central mediterraneo (Tabla 3.1). Se muestrearon diez individuos por poblacion, excepto
las tres poblaciones de L. deserticola, donde solo se incluyeron cinco individuos por poblacion.
Definimos cada poblacion como una unidad local de muestreo correspondiente a una zona de
habitat geograficamente discreta, en la cual se espera que el apareamiento ocurra en gran
medida al azar, y puede mostrar diferenciacion genética respecto a otras unidades similares
(Waples & Gaggiotti, 2006). Las localidades fueron seleccionadas por su relevancia
taxonomica (localidades tipo o histéricamente muestreadas) para representar las nueve especies
y cuatro subespecies reconocidas por Plants of the World Online (POWO, 2026) en el area de
estudio. Ademas, el muestreo fue disenado para abarcar la amplia variacion morfoldgica del
género a lo largo del sitio de estudio (Figura 3.1). El muestreo se extendi6 desde el desierto
influenciado por la niebla al norte de Taltal (24.8 °S, Region de Antofagasta) hasta el matorral
mediterraneo al sureste de Talca (35.5 °S, Region de Maule), cubriendo asi todas las zonas
climaticas en las que se encuentra el género (Figura 3.2).

Para evaluar la estructura poblacional dentro de los taxones de amplia distribucion,
replicamos muestreos de las cuatro formas de mayor rango: L. deserticola se muestred 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 rio San
Francisco, mientras que L. chiloensis subsp. australis se muestred en Las Chilcas, Litueche,
Valle de Cachapoal y Valle de Tinguiririca-Villa Prat. Los nueve sitios restantes corresponden
cada uno a un unico taxén morfologicamente distintivo: L. nigripilis (Norte de La Serena), L.
pectinifera (Andacollo), L. chiloensis subsp. borealis (Valle del Elqui), L. undulosa (Pena
Blanca), L. skottsbergii (Puerto Oscuro), L. faundezii (Coyuntagua), L. chiloensis subsp.
eburneus (Quelon), L. litoralis (Pichidangui) y L. bolligeriana (Pichilemu). Este muestreo
abarcaba la distribucidon completa de la mayoria de los taxones (los cuatro con una distribucion
amplia y los otros siete con una distribucion mas localizada), mientras que para L. skottsbergii
y L. litoralis el muestreo abarcaba parte de su distribucidn, resultando en un rango intermedio.
Este disefio maximiza tanto la amplitud taxonémica como la replicacion dentro del taxon,
asegurando que las comparaciones genéticas y morfologicas posteriores puedan rastrearse de
forma inequivoca hasta sus origenes geograficos. Se recogieron muestras de tejido de raiz de
plantas vivas separadas por 20-50 m. El trabajo de campo se realiz6 entre diciembre de 2023 y
febrero de 2024, y los especimenes testigos se depositaron en el herbario de la Universidad de
Concepcion (CONC), Chile (Tabla 3.1).
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Figura 3.1. Diversidad taxonomica y morfologica 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 (1), L.
chiloensis subsp. eburneus en Quelon (J), L. litoralis en Pichidangui (K), L. chiloensis subsp.
chiloensis en rio San Francisco (L), L. chiloensis subsp. australis en Las Chilcas (M), Valle de
Tinguiririca-Villa Prat (N) y Litueche (N).
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Figura 3.2. Disefio de muestreo de poblaciones de Leucostele en el Desierto de Atacama y
Chile central (~ 1 200 km). La figura muestra la distribucion de las 20 poblaciones sobre un
gradiente de rugosidad del terreno estimado mediante el indice de rugosidad de Riley (tonos
claros = relieve liso; tonos oscuros = relieve accidentado). Los circulos indican las poblaciones
muestreadas, y el tamafio de cada simbolo es proporcional al nimero de individuos genotipados
retenidos tras el filtrado.
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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 Concepcion (CONC).

. e Ejemplares . .
Taxon Poblacion testijgos I() CONC) Latitud Longitud
L. bolligeriana (Méchler & Helmut Walter) Pichilemu (Punta de Lobos), Reg. de 1 Libertador General #201514 -34.427  -72.040
Schlumpb. Bernardo O'Higgins

Las Chilcas, Reg. de Valparaiso #198254 -32.851 -70.877
Valle de Cachapoal, Reg. del Libertador General Bernardo #198281 -34.255 -70.333
L. chiloensis subsp. australis (F.Ritter) O'Higgins
Schlumpb. Valle de Tinguiririca, Reg. del Libertador General Bernardo #198246 -34.733  -70.738
O'Higgins y Villa Prat, Reg. del Maule #198250 -35.107  -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. Valle de Putaendo, Reg. de Valparaiso #198284 -32.505 -70.585
chiloensis Rio San Francisco, Reg. Metropolitana de Santiago #198245 -33.297  -70.356
L. chiloensis subsp. eburneus (K.Schum.) Queloén, Reg. de Coquimbo #198243 -31.467 -71.162
Schlumpb.
L. chiloensis subsp. panhoplites (K.Schum.) Mina Algarrobo, Reg. de Atacama #198251 -28.777  -70.966
Schlumpb. Las Cardas, Reg. de Coquimbo #198252 -30.371  -71.233
Taltal (Cerro Perales), Reg. de Antofagasta #198247 -25.428  -70.427
L. deserticola (Werderm.) Schlumpb. 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 Pichidangui, Reg. de Coquimbo #201515 -32.155  -71.521
Walter
L. nigripilis (Phil.) P.C.Guerrero & Helmut Norte de La Serena, Reg. de Coquimbo #201516 -29.685 -71.306
Walter
L. pectinifera (Albesiano) Schlumpb. Andacollo, Reg. de Coquimbo #198238 -30.141  -71.214
L. skottsbergii (Backeb.) P.C.Guerrero & Helmut Puerto Oscuro, Reg. de Coquimbo #198248 -31.421  -71.585
Walter
L. undulosa (Albesiano) Schlumpb. Pefia Blanca, Reg. de Coquimbo #201518 -30.809 -71.574
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3.2.3. Extraccion y secuenciacion de ADN

El ADN genomico total se extrajo utilizando el protocolo descrito por Edwards et al. (1991).
Después de comprobar la calidad, se enviaron 40 pul de ADN gendémico de 60 ng/ul de cada
muestra de los 185 genotipos (Tabla 3.1) para escanear todo el genoma utilizando la tecnologia
DArTseq (https://www.diversityarrays.com/; Sansaloni et al., 2011) en Diversity Arrays
Technology Pty Ltd (Canberra, Australia). DArTseq es una tecnologia de secuenciacion basada
en la reduccion de la complejidad del genoma, la cual selecciona de forma inteligente las areas
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 aplicacion
de una combinacion de enzimas de restriccion para fragmentar muestras de ADN de manera
altamente reproducible y lograr una biblioteca mejorada que se secuencia en plataformas de
secuenciacion de proxima generacion (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 ef al., 2018).

3.2.4. Control de calidad y analisis genético de poblaciones

El filtrado de datos sigui6 las recomendaciones del manual DArT (Gruber et al., 2018) y del
paquete R dartR (Mijangos ef al., 2022): retencion de loci con profundidad de lectura entre 5y
50, eliminacion de loci con tasa de llamado inferior al 70 %, retencidn de loci donde el alelo
menos frecuente aparece en al menos el 5% de la poblacion y mantencion de individuos que
tienen al menos el 70% de los loci genotipificados.

El nimero medio de alelos (N), el numero efectivo de alelos (NVe), la heterocigosidad
esperada (H.), la heterocigosidad observada (H,) y el coeficiente de endogamia (Fis) se
estimaron para cada poblacién usando genepop v.4.7.5 (Rousset, 2008). La diversidad genética
mediante el indice de Simpson y el desequilibrio de ligamiento en las poblaciones, utilizando
el estimador estandarizado multilocus de desequilibrio de ligamiento td (Agapow & Burt,
2001), se evaluaron en la biblioteca poppr en R, este ultimo mediante 999 permutaciones. La
evaluacion del equilibrio de Hardy-Weinberg se realizé utilizando la funcion 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 factorizacion de matriz no negativa dispersa (snmf)
implementado en el paquete LEA R (Frichot & Francois, 2015). La imputacion se realizo en la
mejor secuencia seleccionada para K = 8, basada en el criterio de menor entropia cruzada.
Utilizamos la opcion de “mode”, que reemplaza los valores faltantes por el genotipo mas
probable inferido para cada locus a través de las poblaciones ancestrales estimadas.

La estructura poblacional espacial se reconstruyo utilizando TESS3 (Caye et al., 2016),
y se empleo el andlisis 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 informacion genotipica y geografica. El nimero optimo de
poblaciones ancestrales (K) se determin6 utilizando un método de entropia cruzada
implementado con la funcion snmf en el paquete LEA (Frichot & Francois, 2015). El algoritmo
snmf se ejecuté con 10 000 repeticiones y un valor fluctuante de K de 2 a 30. Aquellas
poblaciones en las que la mayoria de sus individuos present6 una probabilidad de pertenencia
<75 % fueron etiquetadas como poblaciones con mezcla genética.

Para cuantificar la complejidad de la mezcla genética, se calculo la entropia de Shannon
de las proporciones de ascendencia para cada individuo (Jakobsson & Rosenberg 2007). La
entropia fue calculada a partir de la matriz Q de probabilidades de pertenencia individual
obtenida con TESS3. La entropia media por poblacién se utilizd entonces como medida
resumida de la incertidumbre de la mezcla (Sherwin, 2010), la cual resume la distribucion de
las proporciones de ascendencia entre grupos genéticos: valores bajos indican asignaciones
concentradas en uno o pocos grupos, compatibles con mayor diferenciacion genética, mientras
que valores altos reflejan una ascendencia mas 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 topografica para el centroide de cada poblacidon a partir de
modelos digitales de elevacion (DEM) derivados de la Shuttle Radar Topography Mission
(SRTM), utilizando el indice de rugosidad del terreno de Riley et al. (1999; Figura 3.2). Las
matrices de distancia geografica entre centroides poblacionales se calcularon mediante la
férmula de Haversine. La entropia media por poblacién fue modelada como variable respuesta
en funcion de la rugosidad topografica y del aislamiento geografico, utilizando modelos mixtos
espaciales con una estructura de covarianza de Matérn implementados en el paquete spaMM
de R (Rousset & Ferdy, 2014). Esta estructura permiti6é considerar la autocorrelacidon espacial
entre poblaciones, es decir, la no independencia esperada entre poblaciones geograficamente
proximas.

La diferenciacion genética entre poblaciones se estimd mediante comparaciones por
pares de valores Fst (Weir & Cockerham, 1984) utilizando la funcidn fastDivPart del paquete
R diveRsity (Keenan et al., 2013). La relacion de Fsr con la distancia geografica entre las
poblaciones se evalué mediante un Test de Mantel, utilizando la funcion mantel.rtest del
paquete ade4 (Dray & Dufour, 2007) con 9 999 permutaciones. Finalmente, se cre6 un
diagrama de dispersion usando la funcion ggplot2 en R (Wickham, 2016) para visualizar la
relacion entre los valores de Fsry las distancias entre las poblaciones pareadas.
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3.3. RESULTADOS

3.3.1. Diversidad genética

La genotipificacion 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
imputacién (0 % después de la imputacion). El andlisis global de desequilibrio de ligamiento
reveld un patron variable en el indice estandarizado multilocus de desequilibrio de ligamiento
(td), 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 mas
altos de rd, lo que sugiere la posible presencia de loci ligados o efectos de seleccion local. En
contraste, los valores de rd se mantuvieron casi siempre cercanos a cero, indicando una mayor
aleatoriedad en la asociacion entre loci. Este resultado respalda el tratamiento de los
marcadores evaluados como independientes en la mayoria de las poblaciones analizadas.
Ademas, se observaron desviaciones significativas del equilibrio de Hardy-Weinberg en
algunas poblaciones (Tabla 3.2) y un claro déficit de heterocigotos en comparaciéon con los
valores esperados (Ho =0.061-0.18 vs. He =0.063-0.208). Los coeficientes de endogamia (F1s)
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 genémica y mezcla

El andlisis TESS3 de la estructura poblacional espacial reveld un valor 6ptimo 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
Pefia Blanca y L. skottsbergii de Puerto Oscuro); VI (L. chiloensis subsp. eburneus de Queldn,
L. faundezii de Coyuntagua y L. litoralis de Pichidangui); VII (L. chiloensis subsp. chiloensis
del Valle de Putaendo y el rio 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 estadisticos de ligamiento para 20 poblaciones de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile
central. Para cada poblacion se refiere el nimero de alelos (N); numero efectivo de alelos (Ve), heterocigosidad esperada (H-.),
heterocigosidad observada (H,); coeficiente de endogamia (F1s); el indice de Simpson (1), una medida de la diversidad genética; y
el indice estandarizado de desequilibrio de ligamiento multilocus (t¥d). Los asteriscos (*) indican P < 0.01 para pruebas de
desviaciones de equilibrio de Hardy-Weinberg o para pruebas de permutacion rd. Los ejemplares testigos se depositaron en el

Herbario de la Universidad de Concepcion (CONC).

Taxon Poblacion N Ne Hs Ho Fis A rd
L. bolligeriana Pichilemu 1.404 1.31 0.143  0.118 0.172 0.86  0.032
Las Chilcas 1.546 1412 0.209 0.161 0.229 0.89 0.002*
L. chiloensis subsp. australis Litueche 1486 1.364 0.179 0.148 0.171 0.9 0.009
Valle de Cachapoal 1475 1365 0.195 0.143 0.268 0.88 0.013*
Valle de Tinguiririca-Villa Prat 1468 1.356 0.187 0.152 0.188 0.88  0.002
L. chiloensis subsp. borealis Valle del Elqui 1483 1374 0.19 0.144 0.244 0.83 0.005*
L. chiloensis subsp. chiloensis Valle de Putaerldo 1.567 1423 0208 0.18 0.134 0.89  0.003
Rio San Francisco 1.526 1401 0.205 0.167 0.185 0.88 0.001
L. chiloensis subsp. eburneus Quelon 1.54 1.404 0.201 0.162 0.194 0.88  0.001
L. chiloensis subsp. panhoplites Mina Algarrobo 1455 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*
Taltal 1.147  1.121  0.063  0.061 0.04 0.75 0.011
L. deserticola Quebrada Agua Verde 1.294 1241 0.148 0.127 0.145 0.75  0.029
Valle de Los Choros 1.394 1317 0.177 0.152 0.142 0.8 0.016
L. faundezii Coyuntagua 1.563 1417 0.198 0.162  0.18 0.9 0.001
L. litoralis Pichidangui 1.394 1312 0.188 0.12 0359 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 1403 0.187 0.154 0.176 0.86  0.031
L. skottsbergii Puerto Oscuro 1471 1367 0.191 0.164 0.141 0.83 0.001
L. undulosa Pefa 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 Queldén y L. bolligeriana de Pichilemu); y una
poblacion mostré mezcla significativa solo con grupos del sur (L. chiloensis subsp. chiloensis
del Valle de San Francisco). Mientras tanto, la poblacion 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), asi como con los grupos
1(0.06 = 0.02), IV (0.07 £ 0.01) y VI y VIII (0.06 £+ 0.01). Finalmente, la poblacién de L.
skottsbergii de Puerto Oscuro, situada en el limite espacial de los grupos V y VI (Figura 3.4),
mostrod 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 anélisis DAPC revel6 diez clusteres genéticos (Figura 3.5), la mayoria de los cuales
coincidieron con los grupos genéticos identificados por el analisis de estructuracion 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 Peia Blanca constituyd su propio
grupo, al igual que L. chiloensis subsp. eburneus de Quelon y L. faundezii de Coyuntagua. Por
otro lado, L. chiloensis subsp. chiloensis del Rio San Francisco se agrupé 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 diferenciacion 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 nimero 6ptimo de grupos genéticos sugerido por la validacion cruzada de entropia
(K = 10). Cada color representa un grupo genético, identificado con nimeros romanos, asi
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 (Pefia Blanca), POS (Puerto
Oscuro), QLN (Queldn), COY (Coyuntagua), PDG (Pichidangui), PUT (Valle de Putaendo),
CHI (Las Chilcas), FCO (Rio San Francisco), CPL (Valle de Cachapoal), TNG-VP (Valle de
Tinguiririca-Villa Prat), LIT (Litueche), PLM (Pichilemu).
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Figura 3.4. Interpolacion espacial de los coeficientes de ascendencia poblacional en
Leucostele a lo largo de la distribucion geografica 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 codificacion 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 andlisis de 151 individuos utilizando 9 397 SNPs, revelado
por un analisis discriminante de componentes principales (DAPC) usando el nimero 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 (Pefia Blanca), POS (Puerto Oscuro), QLN
(Quelon), COY (Coyuntagua), PDG (Pichidangui), PUT (Valle de Putaendo), CHI (Las
Chilcas), FCO (Rio San Francisco), CPL (Valle de Cachapoal), TNG-VP (Valle de
Tinguiririca-Villa Prat), LIT (Litueche), PLM (Pichilemu).

La entropia de mezcla mostro una variacion sustancial entre las poblaciones de Leucostele
(Figura 3.2; Tabla 3.3), alcanzando sus valores mas altos en localidades centrales y de
transicion como Pichidangui (1.55), Valle del Elqui (1.52) y Las Cardas (1.51), y disminuyendo
notablemente tanto hacia el norte hiperarido (Taltal, 0.07) como hacia las poblaciones mas
meridionales (Valle de Tinguiririca-Villa Prat, 0.45). La rugosidad del terreno mostrd una
tendencia espacial inversa (Tabla 3.3), que van desde topografias suaves en los valles centrales
y llanuras costeras (Valle de Los Choros, 2.1; Pichidangui, 3.6) a paisajes cada vez mas
accidentados hacia el norte (Taltal, 90.3; Las Chilcas, 71.7). La distancia geografica media
entre poblaciones siguid un patron similar a la rugosidad (Tabla 3.3), con los sitios mas 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 mas conectados espacialmente en la zona central (Quelon, 210.0 km; Coyuntagua,
212.0 km). Finalmente, un modelo de efectos mixtos espaciales que predecia la entropia media
a nivel poblacional en funcion de la rugosidad topografica y la distancia geografica media a
todas las demés poblaciones, al tiempo que tenia en cuenta la autocorrelacion espacial, reveld
que tanto los factores ambientales como espaciales estaban negativamente asociados con la
incertidumbre de la mezcla. Especificamente, la entropia disminuy¢6 significativamente con el
aumento de la rugosidad del terreno (5 = -0.0095 + 0.0025, ¢ = -3.85) y con mayor aislamiento
geografico (f =-0.0014 £ 0.0006, ¢t = -2.37). El efecto aleatorio espacial capturd la estructura
espacial residual (4 = 0.0233; ¢ = 0.0198), destacando atin mas la influencia de la geografia en
la organizacion espacial de la mezcla gendmica.

Tabla 3.3. Entropia media de mezcla, rugosidad topografica en el centroide de cada poblacion
y distancia geografica media respecto de todas las demas poblaciones para 20 poblaciones de
Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central.

Entropia media Rugosidad Distancia

Taxon Poblacion

de mezcla topografica geografica (km)

L. bolligeriana Pichilemu 0.85 17.456 373.045
L. chiloensis subsp. Rio San Francisco 0.809 50.546 285.538
chiloensis Valle de Putaendo 0.628 67.493 241.397

Las Chilcas 0.905 71.696 251.289
L. chiloensis subsp Litueche 1.018 17.658 336.709
a.us walis " Valle de Cachapoal 0.834 33.007 353.928

Valle de Tinguiririca 0.455 56.612 394.801

-Villa Prat
L. chilgensis subsp. Valle del Elqui 1.516 19.857 240.853
borealis
L. chiloensis subsp. Las Cardas 1.509 11.652 224.879
panhoplites Mina Algarrobo 0.582 41.717 322.581
L. chiloensis subsp. . 1.171 33.715 210.016

Quelon
eburneus

Valle de Los Choros 1.27 2.099 279.163
L deserticola Quebrada Agua 0.697 43.92 330.401

Verde

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 Pefia Blanca 1.111 10.659 219.586
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3.3.3. Diferenciacion genética

Los niveles de diferenciaciéon gendmica entre las poblaciones de Leucostele en el desierto de
Atacama y Chile central fueron moderados a altos (media F'st=0.310, s.d. = 0.128; Tabla 3.4).
En términos de distancias por pares entre poblaciones, se obtuvieron los valores mas bajos de
Fst entre aquellos del mismo grupo genético que estaban geograficamente mas cerca. Estos
valores iban desde el méas bajo observado entre Coyuntagua y Queldn (Fst=0.057, P=0.001)
hasta el mas alto dentro del mismo grupo genético entre Las Chilcas y rio San Francisco (F'st
=0.125, P=0.001). Asi, los diez grupos genéticos mostraron valores bajos pero significativos
de Fsr, lo que sugiere una clara diferenciacion genética. Los valores mas altos de Fst entre dos
poblaciones se situaron entre Taltal y Pichilemu (Fst = 0.625, P = 0.001), las poblaciones
geograficamente mas distantes. Ademas, los pares de poblacion desde Taltal hasta el Norte de
La Serena tenian una Fst media mas 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 reveld una correlacion positiva significativa entre las distancias genéticas y geograficas
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 patron de aislamiento por distancia.
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Figura 3.6. Diferenciacion genética por pares entre poblaciones de Leucostele en funcion de
las distancias geograficas en el Desierto de Atacama y Chile central.
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Tabla 3.4. Matriz de comparacion por pares de la distancia genética (Fst; debajo de la diagonal) y la distancia geografica (km;
encima de la diagonal) entre poblaciones de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central.

TNG-
TAL AVV MAL PCV NSE ELQ AND CAR PBL POS QLN COY PDG PUT CHI FCO CPL VP LIT PLM

TAL 375 363 440 m-—-------------

AVV 24 81 120 152 161 192 242 310 310 333 391 424 461

MAL 0,081 69 105 142 154 180 232 298 297 326 377 414 451

CHV 41 87 87 117 167 233 237 260 313 357 @ 390

NSE 63 52 76 128 195 198 221 2717 323 352

ELQ 39 53 112 168 162 186 246 273 312

AND 0,275 0,234 0,108 26 79 147 148 172 225 270 302

CAR (032 0272 012 0,123 56 121 125 146 200 244 280

PBL 10,322 0,282 0,148 0,152 0,146 71 83 101 152 212 239 299 403 444 367 408

POS 0,159 0,166 0,168 0,064 41 41 84 153 173 228 336 376 299 339

QLN 0,178 0,173 0,105 0,082 27 84 129 157 217 320 365 295 340

COY 0,2 0,096 0,126 0,1 0,057 58 115 138 201 301 345 275 316

PDG 0,199 0,197 0,133 0,103 0,09 0,094 96 97 165 258 296 215 259

PUT 0,256 0,228 0,225 0,223 46 92 196 248 202 252

CHI 0 254 0,273 0,278 0 249 0,238 0,206 0,212 0,202 0,09 70 164 209 157 206

FCO -----_--_n 0,269 0,269 0266 0,124 0,126 109 164 152 200

cpL  J05361 10487 10,5031 0425| 0,403 0326 0345 0348 0323 0317 0292 0293 02851 0,17 0188 0,148 62 125 158
TNG-vP 015360 0:494" [01507" 0,436 0,413 0,338 0,351 0359 033 0323 0301 03 0217 0206 0,118 0,092 113 124

LIT ---------—--- 0251 0242 0215 0,149 0,152 50

pLv  [OIGRSN 05581015451 0,488 0.448 | 0.401 0411 0431 0384 0393 0363 0356 0361 0326 0304 0331 0315 0312 0352

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 (Pefia Blanca), POS (Puerto Oscuro), QLN
(Queldn), COY (Coyuntagua), PDG (Pichidangui), PUT (Valle de Putaendo), CHI (Las Chilcas), FCO (rio San Francisco), CPL
(Valle de Cachapoal), TNG-VP (Valle de Tinguiririca-Villa Prat), LIT (Litueche), PLM (Pichilemu).
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3.4. DISCUSION

3.4.1. Estructura genética y divergencia

El desequilibrio de ligamiento a escala gendmica en Leucostele fue generalmente minimo,
aunque elevado en Pichilemu (L. bolligeriana), Andacollo (L. pectinifera), Quebrada Agua
Verde (L. deserticola; con la salvedad del tamafio muestral pequefio) y Mina Algarrobo (L.
chiloensis subsp. panhoplites), 1o que sugiere seleccion localizada o ligamiento fisico (Flint-
Garcia et al., 2003; Hamblin ef al., 2011). Estos patrones sugieren que la divergencia genoémica
estd influida no solo por factores demograficos, sino también por fuerzas selectivas que actian
sobre loci especificos. Alternativamente, un desequilibrio de ligamiento elevado también puede
originarse por mezcla reciente entre linajes divergentes. Sin embargo, no se encontré ninguna
asociacion entre d y la entropia 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
Meets, 2018; Jara-Arancio et al., 2022), mientras que una Fis cercana a cero en Taltal (L.
deserticola) indica una condicion cercana a la panmixia. Estos resultados resaltan ain mas el
papel de factores locales, como la densidad poblacional y las estrategias reproductivas, en la
configuracién de la diversidad genética. Senales de efecto fundador o cuellos de botella
demograficos 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 reduccion 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
comparacion con otros cactus del Desierto de Atacama y Chile central (Merifio ef al., 2024),
donde las poblaciones cercanas muestran diferencias significativas en diversidad y estructura,
lo que sugiere una historia demografica méas compleja en comparacion con Eriosyce sect.
Neoporteria, que presenta una estructura genética mas homogénea a lo largo de su area de
distribucion.

A escala de paisaje, la divergencia genética sigue un claro gradiente latitudinal. La mayor
diferenciacion se da en el sector hiperarido 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 cohesion mas fuerte intercalada con puntos calientes de
mezcla (Pichidangui, Puerto Oscuro). Este patron latitudinal apoya la hipotesis de que las
barreras geograficas y climaticas han desempefiado un papel significativo en la configuracion
del paisaje genético de Leucostele. Los bajos valres Fst entre sitios cercanos dentro de los
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grupos refleja una alta cohesion genética impulsada por la proximidad espacial y por ambientes
climaticos compartidos (Sousa & Hey, 2013; Merifio et al., 2024).

Una diferenciacion més fuerte en el norte hiperarido en relacion con el corredor central,
con estructura intermedia mas al sur, es coherente con asociaciones similares entre gradientes
de aridez, complejidad topografica y estructura genética en la flora del sistema Atacama-Chile
central, donde los filtros abioticos limitan la dispersion y acentuan la divergencia de linajes.
Signos comparables de fragmentacion historica y conectividad reducida bajo condiciones de
aridez extrema han sido documentados en cactus (Ossa et al., 2019; Merifio et al., 2024) y otros
grupos, como Nolana (Ossa et al., 2013) y Jubaea (Jara-Arancio et al., 2022). Patrones
analogos han surgido en otras plantas sujetas al mismo contexto geomorfoclimatico, incluidos
el endemismo a pequefia escala y dindmicas de rango impulsadas por la heterogeneidad
ambiental en linajes como Nolana (Dillon et al., 2009) y Phycella (Garcia et al., 2025), asi
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 (Bohnert et
al., 2022). En conjunto, estos paralelismos indican que los procesos que moldean la variacion
genética en Leucostele forman parte de un mecanismo biogeografico mas amplio mediante el
cual paisajes accidentados y gradientes de aridez pronunciados generan mosaicos espaciales de
cohesion genética y discontinuidad a lo largo de la flora regional.

El andlisis espacial de la estructura poblacional recuper6d diez clusteres distribuidos
latitudinalmente; cinco clusteres eran congruentes entre TESS3 y DAPC: I (Taltal; Leucostele
deserticola), 11 (Quebrada Agua Verde + Mina Algarrobo; L. deserticola + L. chiloensis subsp.
panhoplites), 111 (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), 1o que indica una estructura
robusta y discreta. La falta de concordancia para los clusteres V-IX probablemente refleja
diferencias metodologicas, 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 covariacion entre ambiente y espacio (Jombart
et al., 2010). Por ejemplo, el DAPC divide el cluster V al agrupar Puerto Oscuro (L.
skottsbergii) con Pichidangui (L. litoralis) del cluster V1 'y dejar Pefia Blanca (L. undulosa) por
separado, un patron consistente con una zona de contacto en el limite 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 patron indica
una ascendencia predominante de fuentes Unicas y una introgresion reciente limitada, en
consonancia con el aislamiento espacial y el relieve accidentado como factores que favorecen
unidades evolutivas discretas y adaptacion local, tal como se ha observado en otros cactus
chilenos y plantas de zonas aridas, donde las barreras geograficas y las condiciones hiperaridas
limitan el flujo génico y promueven la estructuracion genética (Guerrero et al., 2013; Boéhnert
et al., 2022, 2025). Este hallazgo pone de relieve el papel de la rugosidad del terreno en la
creacion de “islas” evolutivas de divergencia genética, contribuyendo a la formacion de
poblaciones adaptadas localmente. En cambio, las poblaciones con asignaciones mas bajas
probablemente marcan zonas de contacto secundario con flujo génico continuo, potencialmente
mantenidas por corredores historicos o dispersion reciente (Guerrero et al., 2019; Dellinger et
al., 2022). Interacciones comparables entre complejidad topografica, diferenciacion y
conectividad han sido sugeridas para los lirios andinos del sur (Garcia et al., 2025). Estos
patrones concuerdan con procesos histéricos de aislamiento y expansion vinculados a
oscilaciones climaticas del Pleistoceno en el centro-norte de Chile, un centro reconocido de
diversificacion vegetal (Rundel ef al., 2016), con firmas anélogas reportadas para cactus
globosos y otra flora de Atacama-Chile central (Bull-Herefiu et al., 2005; Meriio et al., 2024),
asi como para cactus en otras regiones aridas neotropicales (Nason et al., 2002; Bonatelli et al.,
2014; Gutiérrez-Flores, 2015; Franco et al., 2017).

Uno de los casos mas notables es Leucostele litoralis en Pichidangui, que muestra mezcla
genética de multiples clusteres vecinos, lo que indica un nucleo de conectividad donde
convergen distintos linajes. La pertenencia mixta de Pichidangui, junto con la de los sitios
adyacentes, respalda un escenario de hibridacion o introgresion recurrente entre L. litoralis, L.
chiloensis subsp. eburneus, L. faundezii y taxones cercanos, lo que ayuda a explicar la
persistente ambigiiedad taxondmica, al tiempo que destaca esta localidad como un reservorio
clave de diversidad genética (Pliscoff ef al., 2014). Este caso ejemplifica la complejidad de la
especiacion en esta region, donde la hibridacion y el flujo génico difuminan los limites
taxonomicos. Su posicion 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 interespecifico
observado en el sector Pichidangui-Los Molles para cactus globosos (Guerrero et al., 2025).
Desde una perspectiva mas amplia, los puntos calientes de mezcla en sectores topograficamente
mas suaves coinciden con el papel de la isotermalidad y la variabilidad térmica como
moduladores de diversificacion en Cactaceae, maximizando la diversificaciéon en valores
intermedios (Thompson et al., 2024).
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En general, el modelado espacial revela consistentemente una mayor entropia ancestral
en poblaciones topograficamente mas suaves y espacialmente cercanas, lo que implica un flujo
génico facilitado, mientras que los ambientes mas accidentados o aislados muestran menor
entropia y una ascendencia mas discreta, indicativo de una mezcla limitada (Bradburd ef al.,
2016; Bagley et al., 2020). Aunque el enfoque de modelos espaciales mixtos tiene en cuenta
eficazmente la autocorrelacion espacial, no incorpora explicitamente superficies de resistencia.
Por lo tanto, futuros andlisis utilizando enfoques de teoria de circuitos o enfoques de rutas de
costo minimo podrian proporcionar una evaluaciéon mas directa del aislamiento por resistencia
en este sistema. Sin embargo, la divergencia aumentada en entornos mas aridos y accidentados
y la conectividad localizada en corredores mas suaves que documentamos en Leucostele
coincide con los factores de diversificacion identificados para Cactaceae (Thompson et al.,
2024), donde altas tasas de especiacion emergen en climas moderadamente variables y sobre
sustratos de tamafio de grano intermedio. Este marco ofrece una interpretacion mecanicista de
los gradientes latitudinales y costa-interior observados aqui, sugiriendo que regimenes
abidticos moderados, en lugar de extremos, pueden promover la division de linajes en
Leucostele (Thompson et al., 2024).

Varios taxones morfoloégicamente 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 1V), y L. litoralis con L. chiloensis subsp. eburneus y L. faundezii (grupo VI). Estas
discrepancias entre morfologia y ascendencia sugieren ademas que procesos evolutivos como
la hibridacién y la introgresion estan moldeando el paisaje genético de Leucostele, creando
complejos mosaicos genéticos. Esta discrepancia entre morfologia y ascendencia es consistente
con una especiacion incipiente, contacto secundario e introgresion entre linajes previamente
aislados, como se ha reportado en otros grupos de plantas chilenas. En Schizanthus, dicha
incongruencia se ha relacionado con hibridacion esporadica entre morfotipos florales
divergentes (Pérez et al., 2006), mientras que en Phycella refleja discordancia citonuclear
impulsada por el flujo génico posterior a la divergencia (Garcia et al., 2025), y en Nolana la
rapida diversificacion con evolucion reticulada ha producido desajustes morfologicos-
genéticos similares (Dillon ef 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 critico de
divergencia, en el que factores ecologicos y climaticos han contribuido a la diferenciacion de
los linajes del norte y del sur. Los gradientes climaticos 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. Ademas,
un mosaico espacial de polinizadores acompafia a los pronunciados desplazamientos
latitudinales en el sistema de polinizacion de Leucostele. Las poblaciones del norte presentan
antesis estrictamente diurna, autoincompatibilidad y un sindrome de polinizacion 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 polinizacion puede facilitar alin mas el intercambio genético entre poblaciones y
contribuir a la mezcla observada. Este mosaico puede remodelar rasgos florales (exposicion,
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.
Ademas, polinizadores altamente moviles, como los esfingidos, 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 patron sugiere que, aunque el
aislamiento geografico a gran escala ha favorecido la divergencia entre poblaciones, ciertos
corredores a mesoescala han permitido episodios recurrentes de intercambio génico,
contribuyendo a difuminar los limites taxonémicos en localidades especificas. Asi, las zonas
de contacto de Leucostele no solo representan focos locales de mezcla, sino también
expresiones de una dindmica biogeografica mas amplia en el hotspot de Atacama-Chile central,
donde las oscilaciones climaticas y la interaccion entre corredores y barreras topograficas han
promovido conectividad episddica e introgresion. Este escenario es congruente con lo
observado en otros grupos vegetales de la region, en los que la heterogeneidad ambiental y la
dindmica histdrica del paisaje han favorecido zonas recurrentes de contacto secundario y flujo
génico posterior a la divergencia (Pérez ef al., 2006; Dillon et al., 2009; Garcia et al., 2025).

3.4.3. Implicaciones para la conservacion

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 taxondémica (Duarte et al., 2014). El analisis gendmico generalizado
de este estudio revela una diversidad sustancial y espacialmente estructurada en Leucostele,
subrayando el papel de la topografia accidentada en la generacién y mantenimiento de este
endemismo. Estos hallazgos aportan informacion importante sobre como los rasgos del paisaje
modelan la diversidad genética y destacan el papel de la topografia en el mantenimiento de los
procesos evolutivos en ambientes aridos. Otros estudios sobre linajes emblematicos 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 diversificacion continua impulsada por cambios en el
bioma (Jara-Arancio et al., 2014; Garcia et al., 2025), interacciones bidticas (Pérez et al.,
2006), oscilaciones climaticas (Merklinger et al., 2020; Bohnert et al., 2022; Merifio et al.,
2024) y la heterogeneidad ambiental a pequena escala (Dillon ef al., 2009).

Desde una perspectiva de conservacion, muchas poblaciones de Leucostele representan
unidades evolutivas discretas cuya vulnerabilidad se ve incrementada por las amenazas
generalizadas a los hébitats xerofiticos en todo el Desierto de Atacama y Chile central. Ademas,
a escala continental, proyecciones recientes indican que aproximadamente el 60 % de las
especies de cactus sufrirdn reducciones en areas climaticamente adecuadas (Pillet ez al., 2022).
Por tanto, disefiar estrategias de conservacion efectivas requerird redes a pequefia escala y
espacialmente explicitas que integren datos gendmicos con realidades sobre el terreno, que
abarquen desde incendios antropogénicos y la conversion de tierras silvestres a agricultura,
hasta expansion urbana, infraestructuras energéticas y actividades mineras (Urbina et al., 2021;
Villalobo-Lopez et al., 2024). Al comprender el papel de los factores topograficos y
ambientales en la configuracion de la diversidad genética, estos conocimientos guiaran futuros
esfuerzos de conservacion y ayudaran a priorizar las regiones que albergan las poblaciones
genéticamente distintivas y vulnerables. Mas alld de su importancia regional, estos
conocimientos sobre la evolucion de Leucostele proporcionan un modelo ampliamente
aplicable para comprender la especiacion y la resiliencia en taxones que habitan regiones aridas
de topografia heterogénea y ambientes en rapida transformacion a nivel mundial.

3.5. CONCLUSIONES

La interaccion entre el aislamiento geografico y la heterogeneidad topografica ha desempefiado
un papel fundamental en la configuracion de la estructura genética de Leucostele a lo largo del
gradiente mediterraneo hiperarido del desierto de Atacama y Chile central. La identificacion
de diez grupos genéticos diferenciados latitudinalmente, junto con un patréon robusto de
aislamiento por distancia, subraya la influencia de barreras fisicas y la extrema aridez en la
restriccion del flujo génico, fomentando asi la divergencia genomica y la formacion de
unidades evolutivas discretas. Sin embargo, la deteccidn de poblaciones con alta entropia
ancestral, especialmente en areas de menor rugosidad y proximidad espacial, sugiere que estos
limites genéticos no son rigidos sino permeables, y que el contacto secundario y la introgresion
contintian influyendo en la diversidad genética dentro del género. La discordancia observada
entre los grupos genéticos y las delimitaciones morfoldgicas destaca la ocurrencia de
especiacion incipiente, hibridacidon recurrente y evolucion reticulada, que colectivamente han
contribuido a la complejidad taxonémica y a la dinamica evolutiva de Leucostele. Estos
hallazgos aportan importantes perspectivas sobre los procesos que impulsan la biodiversidad
en ecosistemas aridos y subrayan el papel de la topografia y el clima en la configuracion de
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patrones evolutivos en una de las regiones mas biologicamente diversas y amenazadas del
mundo.
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CAPITULO IV

DISCUSION GENERAL

La historia evolutiva de Leucostele fue abordada aqui desde una perspectiva integradora,
combinando evidencia filogendmica, temporal, biogeografica y poblacional para reconstruir su
origen, diversificacion espacio-temporal y estructuracion gendomica. Se propuso que Leucostele
constituye un linaje de origen andino, cuya colonizacidon posterior de la region desértica-
mediterranea de Chile habria determinado la mayor parte de su diversificacion, favorecida por
la interaccion entre aislamiento geografico y rugosidad topografica. A partir de ello, se
plantearon dos predicciones: (1) que la reconstruccion filogenética y biogeografica mostraria
una transicion hacia el Desierto de Atacama-Chile central seguida por una diversificacion en
dicha region, y (2) que la distancia geografica y la heterogeneidad topografica restringirian 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 reorganizacion espacial temprana

Leucostele constituye un linaje monofilético y evolutivamente independiente dentro de
Trichocereinae, hermano de Harrisia y claramente diferenciado de Trichocereus s.str. Esta
resolucion filogenética aporta una base solida para estabilizar la delimitacion genérica del
grupo y contribuye a resolver parte de la inestabilidad sistematica historicamente asociada a la
alianza Echinopsis, donde la elevada homoplasia morfoldgica y la convergencia adaptativa han
dificultado por décadas la identificacion de grupos naturales. De esta forma, la evidencia
filogendmica demostrd que Leucostele debe interpretarse como una entidad evolutiva bien
delimitada dentro de la radiacion andino-arida de Cactaceae.

La datacion del arbol indica que la edad corona de Leucostele se situa alrededor de 3.03
Ma, en el Plioceno tardio, y que el linaje més tempranamente divergente corresponde a L.
atacamensis. Este patron sugiere que la fase basal del género no estuvo asociada directamente
al nticleo desértico-mediterraneo de Chile, sino a un contexto andino mas amplio. En efecto, la
reconstruccion biogeografica muestra que tanto el ancestro comun de Harrisia-Leucostele
como el ancestro comun de Leucostele se reconstruyen principalmente en un rango compuesto
por la Puna oriental y el Monte-Yungas, sefialando una fase basal andino-oriental previa a la
reorganizacion 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 ecoldgicamente compatible con condiciones secas, desde el cual se volvid posible la
ocupacion posterior de nuevos escenarios aridos 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 diversificacion de la subtribu Trichocereinae y
la alianza Echinopsis. En ese sentido, la historia temprana de Leucostele se inserta en un patron
mas amplio de radiacion de cactaceas en sistemas aridos y andinos del occidente sudamericano.
Mas que representar una excepcion, el género parece expresar una trayectoria biogeografica
coherente con la historia temprana de otros linajes de cactus, en los que la persistencia en
ambientes aridos andinos antecede a la ocupacidén y diversificacidn posterior en regiones
occidentales mas secas, mas fragmentadas y topograficamente mas complejas.

Desde esta perspectiva, el origen andino-oriental del género no debilita la hipotesis inicial
que suponia un origen en los Andes de Chile, Bolivia y Argentina, sino que la precisa. Los
resultados sugieren una secuencia en la que Leucostele primero persistié en un contexto andino-
oriental ecoldgicamente preadaptado, y solo después experimentd una transicion hacia el
Desierto de Atacama, area que pasé a dominar gran parte de los nodos internos del arbol. Asi,
el norte arido de Chile no habria sido el area de origen del género, sino donde ocurrié su
diversificacion mas intensa. Ello es coherente con la hipdtesis de Axelrod, segun la cual la
expansion hacia nuevos escenarios aridos puede favorecer la diversificacion de linajes
previamente adaptados a condiciones secas. Asi, la ocupacion del Desierto de Atacama por
Leucostele no implico la aparicion de novo de adaptaciones a la aridez en tal region, sino la
llegada de un linaje ya compatible con condiciones xerofiticas a un paisaje donde la
heterogeneidad espacial ofrecia nuevas oportunidades de aislamiento y divergencia.

4.2. Diversificacion en el Desierto de Atacama y expansion posterior hacia Chile central
La reconstruccion de areas 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 prediccion de esta tesis. Tanto el nucleo de Leucostele como el Clado
Menor I, el Clado Menor Il y el Clado Mayor presentan ancestros reconstruidos principalmente
en esta region, lo que indica que la principal diversificacion del género no ocurrid repartida
homogéneamente entre las areas andinas orientales y occidentales, sino en el norte arido de
Chile.

En cuanto al componente temporal de esta diversificacion, la edad corona del género se
situa en el Plioceno tardio, pero la mayor parte de su diversificacidon interna se concentra en el
Pleistoceno temprano, precisamente en un periodo en que el Desierto de Atacama ya
funcionaba como un sistema arido de larga duracidon, ecologicamente heterogéneo y
espacialmente compartimentalizado. Por ello, la transicion hacia el Desierto de Atacama no
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representd simplemente una expansion de rango, sino la ocupacion de un escenario
particularmente favorable para la subdivision de poblaciones y la divergencia de linajes. Por
tanto, la reconstruccion de multiples nodos internos del género en esta region sugiere que la
principal diversificacion de Leucostele estuvo ligada a la ocupacion exitosa de este paisaje.

Al respecto, el mapeo estocastico biogeografico (BSM) muestra que la diversificacion
espacial del género estuvo dominada por procesos cladogenéticos, particularmente por
especiacion dentro de areas y por eventos fundador, mientras que las expansiones anagenéticas
fueron comparativamente menores. Ademas, la simpatria se concentr6 principalmente dentro
del Desierto de Atacama, lo que sugiere una diversificacion reiterada dentro del mismo
dominio 4rido, mas que por simples movimientos de rango a lo largo de ramas. Ello es
consistente con la primera prediccion enunciada, la cual plante6 que la ocupacion del Desierto
de Atacama habria expuesto a Leucostele a un paisaje espacialmente mas heterogéneo que el
de su fase basal andino-oriental. La combinacion entre aridez de larga duracion, discontinuidad
del habitat y complejidad topografica habria incrementado las oportunidades de fragmentacion
local, restringiendo el flujo entre poblaciones y favoreciendo la formacion de linajes
divergentes. Asi, la diversificacion del género en Atacama puede entenderse resultado de la
colonizacidn exitosa de un paisaje propicio para la compartimentalizacioén espacial, de modo
que esta region no solo constituyo un area colonizada, sino el principal ntcleo de persistencia,
aislamiento regional y especiacion de Leucostele, donde la propia estructura del territorio actuo
como motor de diversificacion.

Sin embargo, la diversificacion espacial de Leucostele no quedo restringida al ntcleo
atacameno. A partir de ese centro de diversificacion se produjeron varias expansiones derivadas
hacia Chile central-norte, Chile central-sur y, en menor medida, hacia &reas andinas orientales.
El arbol 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 sefial mas austral asociada a Chile central-sur. A su vez, L. terscheckii representa una
expansion secundaria hacia el Monte-Yungas. De este modo, la diversificacion en Atacama fue
seguida por una fase derivada de expansion periférica y diferenciacion regional en nuevas
porciones del gradiente arido-semidrido-mediterraneo.

Adicionalmente, los resultados del BSM muestran que el eje D—E constituyo6 la principal
ruta de colonizacion fundadora, acompafiado por rutas secundarias hacia F y C, asi como por
expansiones anagenéticas entre D, E y F. Esto indica que la historia biogeografica del género
combino un niicleo de diversificacion nortefia con una etapa posterior de desplazamientos hacia
ambientes mas meridionales y estacionalmente distintos. Por tanto, la expansion hacia Chile
central no parece haber sido solo la prolongacion geografica del rango ancestral, sino la
ocupacion de nuevas condiciones ecologicas dentro del gradiente occidental sudamericano,
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donde distintos linajes volvieron a experimentar aislamiento regional y diferenciacion
adicional.

4.3. Divergencia y mezcla genémica en el Desierto de Atacama-Chile central

La estructura espacial del paisaje desempefid un papel decisivo en la configuracién de la
divergencia gendmica contemporanea de Leucostele en el Desierto de Atacama y Chile central.
En sistemas aridos y montafiosos, 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 andlisis espacial de la estructura poblacional recuperd diez grupos
genéticos diferenciados latitudinalmente, lo que evidencia una compartimentalizacion marcada
del género a lo largo del gradiente del Desierto de Atacama a Chile central. En segundo lugar,
la prueba de Mantel mostré una correlacion positiva y significativa entre diferenciacion
genética y distancia geografica, revelando un fuerte patron de aislamiento por distancia. En
tercer lugar, los modelos espaciales indicaron que la entropia de mezcla disminuye
significativamente con el aumento de la rugosidad topografica y del aislamiento geografico.
En conjunto, estos resultados muestran que tanto la distancia como la complejidad del relieve
han sido determinantes en la estructuracion gendémica de Leucostele. Las poblaciones
distribuidas en paisajes mas rugosos y espacialmente mas aislados tienden a mostrar
ascendencias mas discretas y menor evidencia de mezcla, mientras que las localizadas en
sectores mas suaves o mejor conectados exhiben mayor incertidumbre ancestral. De modo que
la rugosidad del paisaje incrementa la separacién efectiva entre poblaciones mas alla de la
distancia geografica. La topografia no opera aqui 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 prediccion queda ampliamente respaldada, ya que la divergencia gendémica
de Leucostele se encuentra claramente estructurada por la interaccion entre distancia y
heterogeneidad topografica.

No obstante, el paisaje no actiia de manera uniforme sobre toda la distribucion del género.
Los resultados revelan un mosaico espacial en el que coexisten sectores de fuerte divergencia,
corredores de cohesion relativa y focos localizados de mezcla genética. La diferenciacion fue
mayor en el extremo norte hiperarido, especialmente en Taltal y sectores asociados, donde la
combinacion entre aridez extrema y relieve abrupto probablemente intensificd la
fragmentacion poblacional. En contraste, el corredor comprendido entre el Valle del Elqui y
Pichidangui mostrd una cohesion genética relativamente mayor, aunque interrumpida por sitios
de mezcla e incertidumbre ancestral elevada. Asi, 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 mas relevantes de la evidencia poblacional fue mostrar que la
historia de Leucostele no se ajusta a un modelo de separacion rigida y permanente entre linajes.
Aunque la estructura genética del género es fuerte, doce poblaciones mostraron mezcla
genética sustancial y varias presentaron entropia ancestral elevada. Este patron indica que los
limites genéticos son, al menos en parte, permeables y que la divergencia no ocurrié 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
reconexion entre algunos de ellos.

Dentro de este contexto, Pichidangui constituye el caso més evidente de esta conectividad
e introgresion, ya que la poblacion de L. litoralis mostréo mezcla con multiples grupos vecinos
y se configura como un foco de convergencia entre linajes de distintos sectores del rango. La
situacion de Puerto Oscuro, junto con otras poblaciones ubicadas en transiciones entre clusteres
contiguos, apunta en la misma direccion. En conjunto, estos casos sugieren que la reconexion
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 mas fina conecta de manera directa la evidencia gendmica
poblacional con la interpretacion macroevolutiva y biogeografica. El sistema que a gran escala
actué como nucleo de diversificacion regional en el Desierto de Atacama aparece como un
paisaje irregular a escala poblacional, donde la distribucion desigual de barreras y corredores
condiciond simultineamente la divergencia, la persistencia y la reconexion parcial de los
linajes. En otras palabras, la principal diversificacion del género ocurridé en un escenario que
no promovid una fragmentacion uniforme, sino una estructura espacial compleja, capaz de
generar tanto discontinuidad como conectividad localizada.

Ademads, las oscilaciones climaticas del Pleistoceno y del Holoceno, al modificar
repetidamente la extension relativa de ambientes aridos y mésicos en el norte y centro de Chile,
probablemente contribuyeron a reconfigurar periddicamente la conectividad entre poblaciones.
En Leucostele, este marco sugiere una dinamica de aislamiento incompleto, en la que episodios
alternantes de contraccion, persistencia, expansion y contacto secundario habrian modulado la
interaccion entre fragmentacion y permeabilidad del paisaje a lo largo del tiempo.
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4.4. Cumplimiento de la hipotesis

La primera prediccion, de escala macroevolutiva, queda apoyada. La evidencia filogendmica y
biogeografica no muestra multiples divergencias profundas concentradas en el sistema andino,
sino una fase basal andino-oriental seguida por una transicion temprana hacia el Desierto de
Atacama, donde se concentra la diversificacion principal del género. Esto confirma que la
region desértica-mediterranea del norte y centro de Chile actué como principal escenario de
diversificacion interna de Leucostele, aunque no como su espacio de origen profundo.

La segunda prediccion, de escala poblacional, también queda apoyada. La presencia de
diez grupos genéticos, el patron robusto de aislamiento por distancia y la disminucion de la
entropia ancestral en sectores mas rugosos e aislados muestran que la distancia geografica y la
heterogeneidad topografica restringen el flujo génico y favorecen la divergencia entre
poblaciones. Sin embargo, esta prediccion requiere una precision 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. Asi, el aislamiento genético en Leucostele fue real y evolutivamente relevante, pero
espacialmente incompleto.

En consecuencia, la hipdtesis general puede considerarse respaldada, aunque en una
formulacion mas precisa que la planteada inicialmente. Leucostele es un linaje de origen andino
profundo cuya colonizacion posterior del Desierto de Atacama desencadend su principal
diversificacion en la region desértica-mediterranea de Chile. En esa region, la interaccion entre
aislamiento geografico y rugosidad topografica favoreci6 la divergencia entre poblaciones y la
formacion de linajes, aunque bajo una dindmica espacial permeable, donde la reconexion
parcial y la mezcla genética también formaron parte de la historia evolutiva del género.

4.5. Implicaciones taxonémicas

La resolucion filogendmica obtenida para Leucostele aporta una base solida para la
delimitacion taxonomica al interior de Leucostele, la cual resulta mucho mas 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 arbol, a menudo
mas cercanas a otros taxones que entre si. Esto indica que la vision de L. chiloensis como una
especie ampliamente polimorfa resulta inconsistente con la historia filogenética del género y
que una reinterpretacion taxondmica mas fraccionada y mejor ajustada a la evidencia evolutiva
resulta necesaria.
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La evidencia gendmica poblacional refuerza ain mas esta complejidad al mostrar una
clara discordancia entre morfologia y estructura gendémica. Varios taxones morfologicamente
distintos comparten grupo genético, mientras que otros morfolégicamente similares no se
agrupan juntos ni filogenémica ni poblacionalmente. Este patrén sugiere que la complejidad
taxondmica de Leucostele obedece a una historia evolutiva marcada por especiacion reciente,
introgresion, posible convergencia morfologica y cripsis. En consecuencia, la incertidumbre
taxonomica del género debe interpretarse como la expresion de una evolucion espacialmente
estructurada y parcialmente reticulada. La morfologia, por si sola, no basta para delimitar sus
entidades, pero tampoco la estructura poblacional aislada puede reemplazar a la filogenia.
Seglin este contexto, aqui se presenta una propuesta basada en la integracion de la distincion
morfologica referida por autores previos y los resultados de esta tesis, es decir, la historia
filogenética, la estructura gendmica y el potencial de introgresion entre linajes (Figura 4.1).

4.6. Implicaciones generales

Finalmente, la historia de Leucostele no responde ni a una expansion lineal desde un unico
centro ni a un escenario de aislamiento permanente entre linajes, sino que corresponde a una
secuencia mas compleja de persistencia, colonizacion, diversificacion regional, divergencia y
reconexion parcial. Asi, el género emerge como un modelo particularmente informativo para
comprender coOmo un mismo paisaje puede actuar, a diferentes escalas, como espacio de
diversificacion regional, barrera al flujo génico y corredor episddico de reconexion. Este marco
empirico resulta valioso para interpretar la diversificacion de otros linajes xerofiticos del
hotspot Atacama-Chile central y de sistemas aridos comparables, donde la historia evolutiva
no depende de un uUnico mecanismo, sino de la interaccidon entre procesos espaciales y
temporales multiples.

Desde una perspectiva de conservacion, 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
conservacion del género no deberia basarse exclusivamente en taxones morfoldgicos
tradicionales, sino integrar estructura genomica, historia filogenética, localizacioén espacial y
vulnerabilidad territorial. En un contexto de creciente transformacion del habitat y cambio
climatico, esta vision resulta especialmente relevante para la flora xerofitica del Desierto de
Atacama y Chile central, donde la pérdida de poblaciones aisladas o de zonas de contacto
podria implicar también la pérdida de procesos evolutivos atn activos.
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Relaciones filogenéticas TESS3  punt 2016) @012, 2015) Schlumpberger (2021) @022) Tesis (2026)
L. atacamensis subsp. atacamensis - E. atac is subsp. atac T L. atacamensis subsp. atacamensis L. atacamensis L. atacamensis subsp. atacamensis
" atacamensis
L. atacamensis subsp. pasacana - E. atacamensis subsp. pasacana L. atacamensis subsp. pasacana ~ — L. atacamensis subsp. pasacana
L. deserticola LIyl  E. deserticola T deserticola L. deserticola L. nigripilis L. deserticola
L. chiloensis subsp. panhoplites Iylv T. chiloensis subsp. panhoplites L. chiloensis subsp. panhoplites L. panhoplites, stat. nov.
———— L. chiloensis subsp. borealis v E. chiloensis subsp. chil T. chiloensis subsp. chiloensis L. chiloensis subsp. chiloensis L. chiloensis L. quisco, comb. nov. (= L. chiloensis subsp.
chiloensis .
{ L. chiloensis subsp. eburneus viI T. chiloensis subsp. eburneus L. chiloensis subsp. eburneus L. eburneus, stat. nov. borealis)
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L. nigripilis i E. coquimbana T. nigripilis L. nigripilis o L. nigripilis
. L. nigripilis
L. pectinifera v - T. pectinifera L. pectinifera L. pectinifera
L. chiloensis subsp. chiloensis (PUT) VI T. chiloensis subsp. chil L. chiloensis subsp. chile L. sp.nov.
L L. chiloensis subsp. australis (CHI) Vi . . . .
E. chiloensis subsp. chiloensis T. chiloensis subsp. australis L. chiloensis subsp. australis L. chiloensis
L. chiloensis subsp. australis (VP) VIII'y VIII L. chiloensis
L. chiloensis subsp. chiloensis (FCO) VI T. chiloensis subsp. chil L. chiloensis subsp. chil
L. bolligeriana X T. bolligeriana L. bolligeriana L. bolligeriana L. bolligeriana
o E. chiloensis subsp. litoralis . . o L L o
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Figura 4.1. Propuesta de delimitacién taxondmica al interior de Leucostele segun la integracion de los resultados de esta tesis (reconstruccion
filogenética y estructura genética espacial mediante TESS3), en comparacién 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 sefialan en negritas
aquellos taxones que, tal como delimitados en los diferentes tratamientos, resultan polifiléticos segun la filogenia reconstruida.
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