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RESUMEN  

 

La región semiárida del sur de Sudamérica presenta una compleja historia 

geológica y climatológica, entre las que destaca el último máximo glaciar ocurrido hace 

aproximadamente 21 mil años como uno de los eventos paleoclimáticos responsables del 

aumento de la aridez en la región. Este factor influyó fuertemente en los patrones de 

distribución de la biodiversidad allí presente, entre las que se encuentran algunas especies 

sudamericanas del género Drosophila.  

Este trabajo tiene como objetivo aportar nuevos elementos a la reconstrucción de 

la historia biogeográfica evolutiva de la especie de mosca cactófila D. koepferae. Para 

ello, se ha modelado su distribución potencial en el presente tomando como factores 

condicionantes diferentes variables explicatorias ecológicas, tanto climáticas como 

biológicas (distribución actual de su principal cactus hospedador, Trichocereus 

terscheckii). Además, se ha analizado su distribución potencial a diferentes escenarios 

temporales, tanto del pasado (último interglaciar -UIG, hace 130.000 años- y último 

máximo glaciar -UMG, hace 21.000 años-) como del futuro (emisión de CO2 baja, media 

y alta). 

Como resultado, se observó que la distribución potencial de D. koepferae en el 

presente es más restringida cuando se considera el factor biológico (distribución de T. 

terscheckii) en su modelado. Esto indica la estrecha relación en la estimación del nicho 

ecológico que existe entre la mosca y su hospedador. Por otro lado, las distribuciones a 

tiempos pasados para ambas especies habrían sido más amplias que las actuales 

(principalmente en el noroeste y centro argentino), y es coherente con los ambientes 

áridos hipotetizados para el UIG y UMG en Sudamérica. Sin embargo, bajo diferentes 

escenarios futuros de emisión de CO2 los resultados no fueron concluyentes.   

En conclusión, este trabajo aporta una perspectiva novedosa al estudio de la 

historia biogeográfica del sistema cactus-levadura-Drosophila, dado que analiza la 

relevancia de considerar el factor biológico, como lo es su recurso de cría, en la 

distribución de D. koepferae y su evolución en Sudamérica. 

 

PALABRAS CLAVE: Modelado de distribución - Cambios biogeográficos - Drosophila 

cactófila 

 



4 

 

ABSTRACT  

 

Present, past and future distribution patterns of the cacti species 

Drosophila koepferae 

The semi-arid region of southern South America has a complex geological and 

climatological history. The last glaciar maximum, which occurred approximately 21,000 

years ago, stands out as one of the palaeoclimatic events responsible for the increase in 

aridity in the region. This driver strongly influenced the distribution patterns of the 

biodiversity present there, including some South American species of the genus 

Drosophila. 

This work aims to contribute new elements to the reconstruction of the 

evolutionary biogeographic history of the cacti fly species D. koepferae. For this purpose, 

we have modelled its present potential distribution taking different ecological explanatory 

variables, both climatic and biological (current distribution of its main host cactus, 

Trichocereus terscheckii), as conditioning factors. In addition, its potential distribution 

has been analysed for different time scenarios, both in the past (last interglaciar -LIG, 

130.000 years ago- and last glaciar maximum -LGM, 21.000 years ago-) and in the future 

(low, medium and high CO2 emissions). 

As a result, it has been observed that the current potential distribution of D. 

koepferae is more restricted when considering the biological factor (distribution of T. 

terscheckii) in its modelling. This shows the close relationship in the estimation of the 

ecological niche that exists between the fly and its host. On the other hand, past 

distributions for both species would have been wider than those observed for today 

(specially in northern and center Argentina), and this is consistent with the arid 

environments hypothesised for the LIG and LGM in South America. However, under 

different future scenarios of CO2 emissions, the results were inconclusive.  

In conclusion, this work contributes a novel perspective to the study of the 

biogeographic history of the cactus-yeast-Drosophila system, as it analyses the relevance 

of considering the biological factor, such as its breeding resource, in the distribution of 

D. koepferae and its evolution in South America. 

 

KEY WORDS:  Distribution modelling - Biogeographical changes - Cactophilic Drosophila 
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1. INTRODUCCIÓN  

 

1.1. La Diagonal Árida Sudamericana y sus cambios a lo largo del tiempo 

En América del Sur se encuentran actualmente dos grandes áreas conspicuas, 

muchas veces confundidas entre sí, denominadas por Luebert (2021) como Diagonal 

Árida Sudamericana Este (DASE) y Diagonal Árida Sudamericana Oeste (DASO). La 

DASE, probablemente la más conocida bajo ese nombre, se refiere a la concatenación de 

regiones áridas y semiáridas que se extienden desde el noreste de Brasil al noroeste de 

Argentina, y está formada por los dominios de Caatinga, Cerrado y Chaco (Fig. 1A) 

(Prado y Gibbs 1993, Werneck et al. 2012). Esta región está caracterizada por albergar 

una gran densidad y diversidad de especies vegetales xerófitas (Hueck 1972). La DASO, 

por otro lado, se refiere a las regiones áridas y semiáridas que van desde el sur de 

Argentina hasta el oeste de Perú, y está formada por las provincias fitogeográficas de la 

Patagonia, el Monte, la Prepuna, la Puna y los desiertos de Atacama y Perú (Fig. 1B) 

(Cabrera 1971, Eriksen 1983, Aszalós et al. 2016).  

 

 

Figura 1. Las diagonales áridas sudamericanas. A: DASE (Caatinga, Cerrado y Chaco). B: DASO 

(Patagonia, Monte, Prepuna, Puna Seca, Atacama y desiertos peruanos) (tomada de Luebert 2021). 
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Pueden considerarse ambas diagonales áridas como estructuradoras de una serie 

de patrones biogeográficos sudamericanos. Por un lado, podrían estar modelando 

patrones de colonización y diversificación de linajes adaptados a zonas áridas. Por otro 

lado, podrían estar actuando como barrera para otros linajes que no serían capaces de 

sobrevivir en estos tipos de ambientes, y se ha sugerido que son responsables de 

disyunciones biogeográficas a ambos lados de las diagonales (Luebert 2021). Sin 

embargo, poco se ha documentado sobre posibles conexiones biogeográficas entre ellas. 

En la región sudamericana han sucedido numerosos eventos climáticos que han 

moldeado su biodiversidad, como glaciaciones de distinta intensidad y duración desde 

finales del Mioceno (Ruzzante y Rabassa 2011). Entre éstos, se destaca el último máximo 

glaciar (UMG, aprox. 21.000 años atrás), evento que provocó la reducción del rango de 

especies en diferentes zonas (Turchetto Zolet et al. 2013). En el último período glaciar 

particularmente, hubo una expansión de formaciones desérticas sobre grandes masas 

forestales, dando como resultado cambios en la topografía de las llanuras brasileñas y de 

las depresiones en el centro de América del Sur, así como en áreas periglaciares de mayor 

altitud de la Cordillera de los Andes (AbôSaber 1977, 1992; Vanzolini 1981; Manfrin y 

Sene 2006). En la Figura 2 se muestra un esquema propuesto por Tonni y Noriega (2001) 

de los principales tipos de vegetación en el UMG. 

Estudios basados en la presencia de especies vegetales actuales y fósiles de polen 

propusieron que la actual distribución dispersa de la DASE en América del Sur es el 

resultado de la fragmentación relativamente reciente de un bosque seco, anteriormente 

más extendido y de distribución continua, debido a las condiciones climáticas áridas 

asociadas al UMG (Prado y Gibbs 1993, Pennington et al. 2000). A esto se lo conoce 

como ñhip·tesis de los refugios modernos de bosque secoò (Mayle 2004, 2006; de Melo 

et al. 2016). 

Específicamente, se propusieron dos paleo-escenarios para explicar la actual 

distribución disyunta de la DASE en Sudamérica, basados en la hipótesis antes 

mencionada. Prado y Gibbs (1993) propusieron la ñhip·tesis del arco pleistocénicoò, que 

sugiere una expansión de la DASE por toda Sudamérica durante los períodos secos y fríos 

de las glaciaciones del Cuaternario, conectando las trayectorias de todos los dominios de 

la diagonal árida (Caatinga, los fragmentos del centro, sureste y suroeste de Brasil, los 

núcleos de Misiones, Chaco y Piamonte, y algunas zonas disyuntas de los Andes 

tropicales). En consecuencia, la distribución fragmentada y dispersa actual sería un relicto 

climático de un arco pleistocénico, de formación de bosques estacionales (de Melo et al. 
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Figura 2. Principales áreas de vegetación en Sudamérica durante el último máximo glaciar (UMG, aprox. 

21.000 años atrás). 1: Áreas cerradas (selvas y bosques). 2: Áreas semicerradas (monte y caatinga). 3: Áreas 

abiertas (desiertos y semidesiertos) (tomada del trabajo de Tonni y Noriega 2001). 

 

2016). Por el contrario, Pennington y colaboradores (2000) proponen que la DASE no se 

limitaba a formar un "arco pleistocénico" alrededor de la periferia de la cuenca 

amazónica, sino que amplió su área de distribución geográfica hacia las tierras 

amazónicas bajas durante los períodos glaciares (especialmente durante el UMG). 

Posteriormente, la DASE replegó su área más amplia en el centro y sureste de Brasil 

durante los climas cálidos del Holoceno, lo que causó la actual distribución disyunta de 

sus bosques secos (de Melo et al. 2016).  

Ambas hipótesis describen un escenario claro de una DASE pasada más extendida 

y continuamente distribuida durante el UMG, que contrasta con su distribución más 

reducida y fragmentada en la actualidad (es decir, los refugios actuales) (de Melo et al. 

2016). Aun así, hay estudios filogeográficos que no apoyan ninguna de las dos hipótesis 

de refugios modernos de bosque seco en Sudamérica (de Melo et al. 2016) y otros que sí 

lo hacen (Caetano et al. 2008, Collevatti et al. 2012).  

Estudiar los eventos climáticos pasados y actuales es fundamental para 

comprender, o predecir, cuáles serán los cambios esperados en las distribuciones de las 
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especies en el futuro. Se sabe que los cambios en el clima causados por las alteraciones 

fisicoquímicas de la atmósfera dan lugar a ciclos naturales de calentamiento y 

enfriamiento globales (de Oliveira et al. 2017). Sin embargo, con el aumento de las 

emisiones de gases de efecto invernadero, estos ciclos se están acelerando y afectando al 

clima global (Marengo 2006). Este cambio climático inducido por el ser humano está 

modificando ambientes actualmente caracterizados por su humedad y densa vegetación 

en ambientes cálidos y secos, dando paso a vegetación caducifolia que incluye grupos de 

plantas tolerantes a ambientes más áridos, como las cactáceas (Meir y Pennington 2011). 

Además de las transformaciones de los paisajes naturales, los cambios en el clima 

constituyen una importante amenaza para la biodiversidad, especialmente en entornos con 

gran riqueza de especies o endemismo (Simoes et al. 2020). 

Según Barros y colaboradores (2015), que han estimado algunos de los cambios 

en las condiciones climáticas que se esperan bajo diferentes escenarios de emisiones de 

CO2 (gas de efecto invernadero), habrá un aumento general de temperatura en la 

Argentina de aproximadamente 0,5-1,0 °C para el período comprendido entre los años 

2016 y 2035, y este rango de aumento se observa tanto en el escenario de media y máxima 

emisión de CO2. Sin embargo, para el período comprendido entre los años 2081 y 2100, 

las diferencias entre ambos escenarios son notables. En un escenario de emisión media, 

el aumento de temperatura previsto es superior a 1,0 °C en todo el país, y sería más 

pronunciado en el norte y el oeste que en el sur y el este, situándose el noroeste en el 

rango de 2,0-2,5 °C. Para el escenario de máxima emisión, el patrón geográfico de 

aumento de temperatura es similar, pero el calentamiento es considerablemente mayor, 

alcanzando los 3,5 °C en el noroeste argentino.  

 

1.2. Modelado de distribuciones potenciales como herramienta en biología evolutiva 

Han surgido en los últimos veinte años nuevas metodologías para poder estudiar 

los patrones biogeográficos de las especies. Entre ellas se encuentran los estudios de 

modelos de nicho ecológico. A este último concepto lo definiremos como las condiciones 

ecológicas que una especie requiere para mantener sus poblaciones en una región 

determinada, ya sean los efectos que la especie tiene sobre sus recursos, con otras especies 

con las que interactúa o los efectos de las condiciones ambientales y climáticas (Peterson 

et al. 2012). El área de distribución de la misma es una combinación compleja de su 

ecología e historia evolutiva (Brown 1995), y está determinada por diversos factores que 

operan con diferentes intensidades y a diversas escalas (Gaston 2003, Pearson y Dawson 



10 

 

2003). Principalmente, el nicho ecológico de una especie existe en un espacio ambiental, 

es decir, en un espacio multidimensional en donde variables bióticas y abióticas se 

combinan y determinan los ambientes que esa especie puede habitar con mayor aptitud 

(Peterson et al. 2012). Este espacio virtual puede ser proyectado en el espacio geográfico 

(un mapa georreferenciado) e ilustrar en qué áreas geográficas se da la combinación de 

variables encontrada (Sillero et al. 2021). De esta manera se puede reconstruir su 

distribución geográfica potencial, basada en el nicho ecológico estimado anteriormente. 

Particularmente, tres factores son de especial importancia y se ilustran en el 

diagrama denominado Biotic ï Abiotic ï Mobility (BAM) (Fig. 3, Soberón y Peterson 

2005). 

 

Figura 3. Diagrama BAM. Conjunto de variables bióticas (B), abióticas (A) y capacidad de dispersión de 

una especie (M) que influyen en la determinación del nicho ocupado de una especie (figura modificada de 

Peterson et al. 2012). 

 

La circunferencia A indica la combinación de condiciones o variables abióticas o 

ambientales que permiten la supervivencia y reproducción de la especie. Delimitan esta 

zona, por ejemplo, variables climáticas, condiciones edáficas, altitudinales, etc., que 

imponen límites fisiológicos a la capacidad para persistir en una región (Soberón y 

Peterson 2005, Méndez y de la Peña 2014). Por su parte, la circunferencia B representa 

el conjunto de interacciones interespecíficas que modifican la capacidad de supervivencia 

de la especie de interés. Estas interacciones pueden ser positivas (mutualismo, 

comensalismo, etc.) o negativas (competidores, predadores, enfermedades, etc.). Al 
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limitar o potenciar los procesos poblacionales, estas interacciones afectan directamente 

la aptitud de hábitat de la especie de interés (Soberón y Peterson 2005, Méndez y de la 

Peña 2014). Finalmente, la región delimitada por M  indica que la especie sólo estará 

presente en la regi·n que ella pueda acceder o ñvisitarò, teniendo en cuenta la capacidad 

de dispersión de la misma (Soberón y Peterson 2005, Méndez y de la Peña 2014). 

A partir de estos tres conceptos anteriores, pueden diferenciarse otros dos que 

resultan de la combinación de los anteriores. Por un lado, puede definirse un nicho 

ecológico fundamental, es decir, la combinación favorable entre un conjunto de 

variables abióticas (por ejemplo, climáticas) para una especie, pero que no tiene en cuenta 

las relaciones interespecíficas ni la accesibilidad para la misma (existencia de barreras, 

falta de tiempo para colonizar, etc.). Asimismo, se puede definir un nicho ecológico 

ocupado como el conjunto de variables abióticas y bióticas (y sus combinaciones) en el 

espacio ambiental virtual que resulta adecuado para la especie, y que además es accesible 

para la misma (Peterson et al. 2012). Algunos autores tambi®n lo han denominado ñnicho 

ecol·gico realizadoò (Hutchinson 1957). Ambas combinaciones descritas arriba pueden 

extrapolarse al espacio geográfico, y así se obtendría en qué lugares del mapa se dan 

potencialmente esas condiciones aptas. Esto es lo que determinará las distribuciones 

potenciales de la especie.  

La t®cnica denominada ñModelado del Nicho Ecol·gicoò (MNE) (Peterson 2006) 

es una herramienta matemática que ayuda a comprender el efecto de diversas variables 

ambientales sobre los patrones de biodiversidad que, a su vez, permiten reconstruir la 

historia evolutiva de las especies. Especialmente, el MNE es útil para delimitar el nicho 

ocupado de un conjunto de organismos (poblaciones, especies, etc.) y, a partir de su 

proyección al espacio geográfico, es posible reconstruir su distribución geográfica 

potencial. Esta metodología ha demostrado ser exitosa, contribuyendo a importantes 

avances en estudios biogeográficos (Alvarado-Serrano y Knowles 2014). Al integrar 

información espacial y ambiental, el MNE aplicado a las inferencias biogeográficas 

permite investigar el papel de diferentes variables ecológicas en los procesos de 

diversificación de especies y, por lo tanto, ampliar el entendimiento de la historia 

evolutiva de los grupos involucrados (Machado et al. 2019). Además, el análisis del clima 

a lo largo del tiempo es útil para cuantificar los efectos del cambio climático en la 

distribuci·n de las especies en escenarios pasados, actuales y predichos (OôDonnell et al. 

2012). 

Estas técnicas han experimentado un gran crecimiento en los últimos quince años 
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(Thuiller et al. 2009). Esto se debe, en parte, a la creciente disponibilidad de datos: esta 

información está ahora disponible en línea en grandes bases de datos, por ejemplo, a 

través de la Global Biodiversity Information Facility (GBIF, Edwards 2004), que 

actualmente proporciona acceso a más de 150 millones de registros. Además, el otro tipo 

de datos necesarios para realizar MNE son las ñcapas electr·nicasò (en formato r§ster) de 

variables climáticas, que también han explotado en términos de disponibilidad, resolución 

y facilidad de uso (Soberón y Peterson 2005, Soberón 2010). 

Al estimar el área ocupada o el nicho ecológico de una especie o población, según 

Méndez y de la Peña (2014), hay dos preguntas conceptuales a tener en cuenta: ¿cuál es 

el contexto ecológico y biogeográfico del problema, o configuración BAM (especies en 

una isla, especies en un continente, especies expandiendo su rango, entre otros)? ¿con qué 

clase de datos se cuenta (únicamente presencias, presencias y ausencias estrictas, 

presencias y pseudo-ausencias, datos de fondo -background data-)? El modelado en sí 

mismo toma como insumo las variables ambientales de interés y los puntos de presencia 

de poblaciones de la especie, y busca su correlación. El resultado, que representa la 

predicción de la aptitud de hábitat en el espacio ambiental, puede ser proyectado en el 

espacio geográfico y ver en qué áreas geográficas se encuentra la combinación de 

variables hallada (Sillero et al. 2021). Por otro lado, hay un conjunto de decisiones que 

deben tomarse para lograr modelos que representen de la mejor manera la distribución 

potencial de la especie. Por ejemplo, algunos de los algoritmos que existen (especialmente 

los usados en este trabajo) para llevar a cabo el modelado de nicho ecológico requieren 

puntos de presencia y pseudo-ausencia de poblaciones de la especie, y otros requieren 

puntos de presencia y de background. Los puntos de pseudo-ausencia son las zonas sin 

información definitiva sobre la ausencia de la especie, pero que son creados 

ñartificialmenteò con el fin de proporcionar contrastes estad²sticos en los que basar los 

análisis (Soberón y Peterson 2005, Sillero et al. 2021). Por otro lado, los puntos de 

background son aquellos usados para contrastar ambientalmente las presencias y definir 

las áreas ambientales propicias y disponibles, pero no usadas por la especie (Merow et al. 

2013, Sillero et al. 2021). 

 

1.3. Drosophila koepferae y su hospedador: un modelo de estudio evolutivo en ambientes 

áridos de Sudamérica 

El género Drosophila está compuesto por aproximadamente 2.000 especies, 

distribuidas en los subgéneros Sophophora y Drosophila (O'Grady y DeSalle 2018). Este 
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último es el más diverso y contiene, entre otros, al grupo repleta, originado de la radiación 

virilis -repleta hace aproximadamente siete millones de años (Moreyra et al. 2023). Este 

último se encuentra constituido por 106 especies (O'Grady y DeSalle 2018). 

Las especies de este género se crían y alimentan de la comunidad microbiana 

(bacterias, moho y levaduras) asociada a una gran variedad de recursos, tales como flores 

(Brncic 1983), hongos (Jaenike et al. 1983), frutas (Atkinson y Shorrocks 1977), hojas 

(Carson 1971), savia (Throckmorton 1975), cactus (Heed 1978), cangrejos de tierra 

(Carson 1974) o incluso huevos de arañas (Hardy 1965). Sin embargo, las especies del 

grupo repleta son, en su mayoría, cactófilas (Fig. 4) (Oliveira et al. 2012). Pueden utilizar 

como recurso de cría, apareamiento y alimentación especies de cactus columnares (por 

ejemplo, del género Trichocereus), cactus del género Opuntia, ser polimórficas (usar 

ambos grupos de cactáceas como recurso), utilizar el suelo, u otras opciones. La 

distribución del grupo repleta abarca gran parte de América: se distribuye desde México 

hacia el sur, atravesando un eje noreste-suroeste sobre la DASE de Sudamérica (entre el 

Amazonas y el bosque atlántico), en donde abunda la vegetación xerofítica (Prado y 

Gibbs 1993), y los dominios de Caatinga, Cerrado y Chaco (Manfrin y Sene 2006). 

Una de las radiaciones más interesantes dentro del grupo repleta dio lugar al 

complejo Drosophila buzzatii hace aproximadamente tres millones de años (Moreyra et 

al. 2023), conformado por los clusters D. martensis, D. stalkeri y D. buzzatii (Ruiz y 

Wasserman 1993). A este último lo constituyen actualmente siete especies nominales: D. 

buzzatii (Patterson y Wheeler 1942), D. serido (Vilela y Sene 1977), D. antonietae 

(Tidon-Sklorz y Sene 2001), D. seriema (Tidon-Sklorz y Sene 1995), D. gouveai (Tidon-

Sklorz y Sene 2001), D. borborema (Vilela y Sene 1977) y D. koepferae (Fontdevila et 

al. 1988). Este cluster es considerado monofilético ya que las especies que lo componen 

comparten los re-arreglos cromosómicos Xabc 2abmnz7 3b (Ruiz y Wasserman 1993). A 

excepción de D. buzzatii, que es nativa de las zonas áridas del sur de Sudamérica y que 

colonizó otros continentes siguiendo a sus plantas hospedadoras (que como Opuntia ficus 

indica han sido introducidas en distintas partes del mundo), el resto de las especies del 

cluster son endémicas de América del Sur (Manfrin y Sene 2006). Particularmente, se 

distribuyen entre Brasil, Argentina, Paraguay y Bolivia (Fig. 5). Este cluster ha 

demostrado ser un gran sistema modelo para el estudio evolutivo (Manfrin y Sene 2006, 

Hasson et al. 2019), dado que ha ofrecido perspectivas únicas sobre, por ejemplo, 

evolución de la adaptación a sistemas áridos y uso de plantas hospedadoras (Hasson et al. 

2009, 2019), evolución genómica (Guillén et al. 2015), adaptaciones fisiológicas a los 
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cambios de temperatura (Mensch et al. 2021), evolución morfológica (Soto et al. 2013, 

Stefanini et al. 2018, Bouzas et al. 2021) y filogeografía (Franco et al. 2013), entre otras. 

 

Figura 4. Mapeo del uso de hospedadores por las especies del grupo repleta (figura modificada de Oliveira 

et al. 2012, tomada de Iglesias 2016). En el recuadro rojo se resaltan las especies del cluster D. buzzatii 

incluidas en el estudio del trabajo de origen. Todas ellas utilizan como recurso de cría, apareamiento y 

alimentación los cactus columnares y sólo algunas especies son polimórficas (también utilizan los del 

género Opuntia). Con una flecha negra se señala a la especie D. koepferae, que es polimórfica (su recurso 

primario son los cactus columnares, y secundario los del género Opuntia). 
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Figura 5. Mapa de distribución hipotética de las especies del cluster buzzatii (tomada y modificada de 

Iglesias y Hasson 2017). La especie D. buzzatii tiene una distribución en todo el continente, es por eso que 

no presenta color. 

 

Las especies del cluster buzzatii son saprofitófagas, es decir, utilizan como recurso 

de cría, apareamiento y alimentación los tejidos necróticos de algunas especies vegetales. 

Particularmente, este cluster utiliza como recurso el grupo de las cactáceas (Markow 

2019). Dado su gran contenido de agua, estos tejidos constituyen uno de los pocos 

sustratos que pueden considerarse más benignos para la cría de las larvas ante la 

adversidad de los ambientes xéricos. A las moscas que utilizan como principal recurso a 

algunas cact§ceas se las denomina ñmoscas cact·filasò (Markow 2019). 

El sistema cactus-levadura-Drosophila es uno de los modelos más abordados en 

ecología evolutiva (Manfrin y Sene 2006, Markow 2019). Este sistema está compuesto 

por la interacción entre comunidades de cactáceas, microorganismos y drosofílidos 
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(Fogleman y Danielson 2001), y su dinámica inicia con la formación de un bolsillo de 

descomposición en el tejido del cactus, que se ve facilitado por la edad, el estado general 

de la planta y las heridas producidas en la misma (Fogleman y Danielson 2001). De este 

modo, el tejido necrótico del cactus se convierte en sustrato para el desarrollo de 

comunidades de bacterias y levaduras, las cuales conforman el componente 

microorganísmico del sistema, y cuya composición suele ser cactus-específica (Starmer 

et al. 1990, Foster y Fogleman 1993). Finalmente, la necrosis es colonizada por una 

diversa comunidad de artrópodos, entre las que se encuentran algunas especies de 

Drosophila. Esta comunidad suele variar entre estaciones y también es específica del 

cactus hospedador (Castrezana y Markow 2001, Mongiardino Koch et al. 2015, Bouzas 

et al. 2021).  

El hecho de que las levaduras constituyen la principal fuente de alimento para las 

moscas, que éstas cumplan un importante papel en la dispersión de las levaduras (Gilbert 

1980, Starmer 1982), y que las cactáceas sean sus principales hospedadoras, indica que 

éste es un excelente sistema de coevolución entre Drosophila, las levaduras y el cactus 

(Starmer y Fogleman 1986, Manfrin y Sene 2006, Soto et al. 2017). 

La especie cactófila D. koepferae (Fontdevila 1988) es parte del cluster buzzatii y 

especie hermana del grupo conformado por D. borborema y D. antonietae, con 

divergencia hace aproximadamente 94.000 años (Moreyra et al. 2023). La distribución de 

D. koepferae se ha registrado en la zona montañosa de Bolivia y, en Argentina, en las 

regiones biogeográficas del Monte (donde es la especie cactófila más abundante), de las 

Yungas y del Chaco (serranías de Tucumán y Salta), aunque es un componente 

minoritario de la comunidad de drosofílidos en esas áreas (Fontdevila et al. 1988, Tosi y 

Sene 1989). Esta distribución coincide con la DASO (Luebert 2021). A su vez, D. 

koepferae utiliza y se la encuentra asociada principalmente a las cactáceas columnares de 

los géneros Cereus y Trichocereus, y de manera secundaria a los cactus del género 

Opuntia (Soto et al. 2012, Hasson et al. 2019). En particular, se conoce su estrecha 

relación con la especie de cactus T. terscheckii (Britton & Rose 1920), conocida 

vulgarmente como "card·nò. Ésta se encontró en revisión taxonómica en los últimos años, 

en donde se discute si pertenece al género Trichocereus o Echinopsis (denominada 

Echinopsis terscheckii -Parmentier ex Pfeiffer- H.Friedrich & G.D.Rowley -1974-); a lo 

largo de esta tesis nos referiremos a la misma como T. terscheckii (Hunt 2006). Esta es 

una especie de cactus columnar endémico del noroeste de Argentina, y se distribuye 

principalmente en el noroeste del país y regiones de Cuyo, dentro de un rango altitudinal 
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que oscila entre los 700 y 2.200 metros sobre el nivel del mar (Hunt 2006, Quipildor 

2017). Actualmente, T. terscheckii forma parte de la lista roja de especies de la Unión 

Internacional para la Conservación de la Naturaleza (UICN) y está catalogada como 

especie vulnerable (Ortega-Baes y Lowry 2013). A pesar de que su rango de distribución 

es relativamente amplio, las poblaciones están disminuyendo debido a que el área propicia 

para esta especie se ve afectada actualmente por el avance de la agricultura y la 

urbanización. Se estima que las poblaciones se han reducido al menos un 30% en los 

últimos 30 años debido a la pérdida y uso del hábitat (Quipildor 2017). Sólo dos 

poblaciones, una correspondiente al sector sur (Valle Fértil - San Juan, Argentina) y otra 

al sector norte (Alemania - Salta, Argentina) de su distribución, se encuentran dentro de 

áreas protegidas, lo que expone al resto de las poblaciones a una situación vulnerable 

frente a posibles cambios (Quipildor 2017). 

Hasta el momento, sólo se ha llevado a cabo un estudio en el que ha estimado la 

distribución potencial de las especies del cluster buzzatii, entre ellas la de D. koepferae, 

para el último máximo glaciar, el Holoceno, y dos escenarios de emisión de CO2 (Barrios-

Leal et al. 2019). Sin embargo, allí no se ha incluido como factor limitante en sus 

distribuciones sus recursos biológicos primarios. Es por este motivo que es interesante 

seguir esta línea de investigación y aportar información a este fenómeno de coevolución 

mediante este abordaje. 

 

2. OBJETIVOS E HIPÓTESIS  

 

El objetivo general de este trabajo es analizar la historia biogeográfica de la 

especie cactófila D. koepferae mediante el estudio de las distribuciones potenciales en el 

presente, el último máximo glaciar (UMG, aprox. 21.000 años) y el último interglaciar 

(UIG, aprox. 130.000 años). Asimismo, se propone estimar el efecto del cambio climático 

antrópico en su rango de distribución.  

En particular, se plantearon los siguientes objetivos específicos: 

 Estimar el nicho ecológico fundamental de la especie D. koepferae mediante el 

modelado de su nicho ecológico y describir su distribución geográfica potencial 

en el presente. 

 Estimar el nicho ecológico fundamental de la especie T. terscheckii mediante el 

modelado de su nicho ecológico y describir su distribución geográfica potencial 
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en el presente. 

 Estimar el nicho ecológico ocupado de D. koepferae incluyendo en el modelo el 

patrón de distribución de T. terscheckii como variable explicatoria, además de las 

variables climáticas. 

 Reconstruir la paleo-distribución de D. koepferae para el último máximo glaciar 

(aprox. 21.000 años) y el último período interglaciar (aprox. 130.000 años) en 

base a los modelos anteriores. 

 Estudiar la distribución de D. koepferae bajo tres escenarios de cambio climático 

que contemplan diferentes emisiones de CO2 (RCP2.6 -baja emisión-, RCP7 -

emisiones intermedias- y RCP8.5 -emisión alta-) para el período comprendido 

entre los años 2041 y 2070. RCP: vía representativa de concentración. 

 

En relación con los objetivos, se pusieron a prueba las siguientes hipótesis 

(expresadas como hipótesis alternativas): 

 La incorporación de la distribución de T. terscheckii como variable explicatoria al 

modelo de D. koepferae restringe la distribución de esta última. 

 La distribución actual de D. koepferae es más restringida que su distribución en 

el último máximo glaciar. 

 Las distribuciones potenciales de D. koepferae bajo distintos escenarios de 

cambio climático son mayores a las distribuciones actuales. 

 

3. METODOLOGÍA  

 

El área de estudio de interés comprende el dominio del Chaco ubicado sobre la 

DASE y las provincias fitogeográficas del Monte, Prepuna y Puna ubicadas sobre la 

DASO. 

El modelado de nicho ecológico fundamental de D. koepferae se realizó con 

diversos algoritmos, utilizando como variables explicatorias un conjunto de variables 

climáticas (con resolución de 10 minutos y 30 segundos para el presente) y, como variable 

respuesta, los datos georreferenciados de poblaciones de la especie obtenidos de 

búsquedas bibliográficas. Un ensamble de los modelos obtenidos se proyectó al espacio 

geográfico, indicando la distribución potencial de la misma en el presente. A partir de 

este modelo de nicho, el mismo fue proyectado al pasado (UMG y UIG) utilizando las 
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reconstrucciones climáticas disponibles para estos períodos. 

Por otro lado, se modeló el nicho ecológico fundamental de T. terscheckii usando 

solamente capas climáticas con resolución de 10 minutos para el presente, y se lo proyectó 

a los mismos períodos temporales que se estudiaron para D. koepferae. 

Se repitió el modelado de nicho ecológico para D. koepferae usando capas con 

resolución de 10 minutos y añadiendo como variable explicatoria los resultados obtenidos 

de aptitud de hábitat para T. terscheckii, y se lo proyectó para los períodos UMG y UIG 

(teniendo en cuenta, en cada uno de estos períodos, la calidad de hábitat de su recuso en 

esos momentos temporales). Se decidió modelar con variables con resolución de 10 

minutos para poder compatibilizar los resultados entre ambas especies. 

Por último, con el objetivo de analizar las distribuciones futuras teniendo en 

cuenta diferentes escenarios de cambio climático, se proyectó el nicho ecológico actual 

de D. koepferae, sin tener en cuenta la variable de nicho de T. terscheckii, para diferentes 

escenarios que tienen en cuenta tasas crecientes de emisión de CO2, para el período 

comprendido entre los años 2041 y 2070. 

En la Figura 6 se muestra un esquema con los principales ejes metodológicos del 

trabajo presentados arriba y, a continuación, se detalla el procedimiento. 

 

3.1. Obtención de registros  

ǒ Drosophila koepferae 

Se recopilaron datos georreferenciados de ocurrencia de poblaciones de D. 

koepferae de bases de datos y búsqueda bibliográfica, tanto en repositorios web como en 

publicaciones científicas. Los repositorios utilizados fueron: Sistema Nacional de Datos 

Biológicos (SNDB), Proyecto Internacional Barcode of Life (iBol), Global Biodiversity 

Information Facility (GBIF), TaxoDros Drosophila e iNaturalist. También, se incluyeron 

datos de colecta obtenidos por el grupo de investigación, pero no publicados aún. 

Se analizaron los registros encontrados y se procedió a depurarlos manualmente, 

descartando aquellos considerados no seguros, ya sea por dudas en la georreferenciación 

o incertidumbre en la determinación taxonómica, mediante su búsqueda en Google Earth. 

  

ǒ Trichocereus terscheckii 

La obtención, robustez y curación de los datos se realizó mediante el paquete bdc 

(Ribeiro et al. 2022) en el software R v4.2.1 (R Core Team 2023). En este caso sólo se 

consultaron los repositorios web GBIF, iNaturalist, Integrated Digitized Biocollections  
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Figura 6. Esquema de los principales ejes trabajados. MNE: modelado de nicho ecológico. UIG: último 

interglaciar. UMG: último máximo glaciar.  RCP2.6, 7 y 8.5: escenarios de emisiones de CO2. A: MNE 

fundamental para D. koepferae con capas bioclimáticas de 10 minutos. B: Ídem A para T. terscheckii. C: 

MNE ocupado para D. koepferae con capas bioclimáticas de 10 minutos. D: MNE fundamental para D. 

koepferae con capas bioclimáticas de 30 segundos.  
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(iDigBio) y SpeciesLink. 

Dado que esta especie está en peligro de extinción, todas las bases de datos 

muestran la ubicación georreferenciada con una imprecisión de 30 kilómetros de radio, 

para mantener su estado de conservación. Esto llevó a tomar la decisión de emplear, para 

el modelado de nicho ecológico de esta especie, variables climáticas con resolución de 

10 minutos (y así compatibilizar el tamaño de grilla con el grado de imprecisión). En 

cuanto a la robustez y curación de los datos, se comenzó por buscar registros bajo los dos 

nombres sinónimos de la especie (T. terscheckii y E. terscheckii), y se le indicó a la 

función del paquete bdc que los tome como equivalentes. Luego, se aplicaron los 

siguientes filtros a la base de datos: 

- Se tuvieron en cuenta sólo los registros en Argentina, Bolivia y Brasil. 

- En relación con los años de obtención, datos previos al 1980 fueron descartados por 

probables errores en la georreferenciación.  

- Se descartaron los registros sin coordenadas georreferenciadas o coordenadas con 

menos de tres decimales, dada la imprecisión observada. 

- Los datos duplicados o georreferenciados en el centroide del país fueron descartados. 

 

3.2. Obtención de las variables ambientales 

Las variables ambientales (o ñcapas r§sterò por su t®rmino operacional) que se 

utilizaron para el modelado de nicho ecológico son variables bioclimáticas derivadas de 

los valores mensuales globales de temperatura y precipitación definidas por WorldClim 

(Oô Donnell e Ignizio 2012), y que resultan biológicamente significativas para este tipo 

de estudios (Tabla 1). Las mismas se obtuvieron de las bases de datos de PaleoClim 

(Brown et al. 2018) con resolución de 10 minutos y 30 segundos para el presente, y son 

calculadas a partir de una reducción mecánico-estadística de los datos de los reanálisis 

globales o de los resultados de los modelos de circulación atmosférica global. Cada 

resolución representa el tamaño de celda que posee cada capa ambiental, siendo las de 30 

segundos las que poseen las celdas más pequeñas y máxima resolución (0,86 km2 en el 

Ecuador), y las de 10 minutos corresponden a las celdas más grandes y de mínima 

resolución (344 km2 en el Ecuador).  

Se utilizaron 15 de las 19 variables bioclimáticas disponibles (descartando las 

variables N° 8, 9, 18 y 19 debido a que combinan datos de precipitación y temperatura 

que provienen de diferentes fuentes en una misma variable -Escobar et al. 2014-). Para 

las proyecciones al pasado, las 15 capas climáticas correspondientes al UMG (Karger et  



22 

 

Tabla 1. Variables bioclim§ticas definidas por OôDonnell e Ignizio (2012) y utilizadas en este trabajo.  

 

 

al. 2021) con resolución de 10 minutos y 30 segundos, y para el UIG (Otto-Bliesner et al. 

2006) solamente con resolución de 10 minutos (dado que eran las únicas disponibles para 

este último período) se obtuvieron de PaleoClim (Brown et al. 2018). 

Finalmente, para la predicción de distribuciones futuras, se descargaron de 

CHELSA (Climatologías de Alta Resolución para las Superficies Terrestres de la Tierra) 

(Karger et al. 2017, 2021) las mismas variables ambientales correspondientes a diferentes 

escenarios de cambio climático, que tienen en cuenta tasas crecientes de emisión de CO2 

para el período comprendido entre los años 2041 y 2070. Los tres escenarios analizados 

fueron: RCP2.6 (baja emisión, concentración aproximada de CO2 de 450 ppm para el año 

2100), RCP7 (emisiones intermedias, concentración aproximada de CO2 de 800 ppm para 

el año 2100) y RCP8.5 (emisión alta, concentración de CO2 mayor a 1000 ppm para el 

año 2100) (Taylor et al. 2009, 2012; IPCC 2014), y los dos modelos empleados fueron 

GFDL-ESM4 (National Oceanic and Atmospheric Administration, Geophysical Fluid 

Dynamics Laboratory, Princeton, NJ 08540, USA) e IPSL-CM6A-LR (Institut Pierre 

Simon Laplace, Paris 75252, France), sugeridos por Karger y colaboradores (2017 y 

2021). En todos los casos, la resolución de las capas utilizadas para el modelado fue de 

30 segundos. 

Se recortaron todas las capas ambientales a la extensión de Sudamérica con el 

paquete raster (Hijmans et al. 2013) en el programa R v4.2.1 (R Core Team 2023) 

utilizando una capa vectorial de Sudamérica de Efrain Maps (http://tapiquen-

sig.jimdo.com). 

http://tapiquen-sig.jimdo.com/
http://tapiquen-sig.jimdo.com/
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Las capas ambientales, ahora las variables explicatorias del estudio, fueron 

analizadas en busca de multi-correlaciones (usando el coeficiente de correlación de 

Pearson) para evitar un sobreajuste de los modelos. Por último, se realizó un análisis de 

componentes principales (ACP) y se utilizaron como nuevas variables explicatorias para 

el modelado de nicho ecológico los componentes que explicaron un 95% de la variación 

de los datos (de Andrade et al. 2020). Para dicho análisis, se utilizó el paquete terra 

(Hijmans et al. 2022) del entorno R v4.2.1 (R Core Team 2023). 

 

3.3. Modelado de nicho ecológico y distribuciones potenciales resultantes 

Para realizar el modelado de nicho ecológico de D. koepferae y T. terscheckii se 

usó el paquete ENMTML (de Andrade et al. 2020) desarrollado en R v4.2.1 (R Core Team 

2023). Se seleccionaron puntos de pseudo-ausencias y de background usando un modelo 

de Bioclim para modelar el nicho y tomando la baja aptitud de hábitat resultante para 

seleccionar las pseudo-ausencias. Se seleccionó una relación 1:1 entre las pseudo-

ausencias o background points y la cantidad de puntos de presencia (diferentes para cada 

especie) (de Andrade et al. 2020). 

A su vez, se tuvo en cuenta como aproximación al área accesible para las especies 

una circunferencia de 500 kilómetros de radio alrededor de cada punto de ocurrencia de 

las poblaciones, basándose en la posible dispersión de la especie respecto de su clado en 

los últimos años. De esta manera, se forma un polígono que toma el rol de área accesible, 

pero en el que no se ha analizado si las condiciones ambientales son propicias. 

Dado que este estudio se ha hecho sin la posibilidad de evaluar el resultado del 

modelado en el campo, se necesitó algún método que permita al algoritmo poder tener en 

cuenta las áreas no propicias y las que sí lo son, y que pueda auto-entrenarse en 

seleccionar estos últimos puntos. Para ello se seleccionó el método k-fold (con k=3) para 

la auto-evaluación del modelo, que divide a los datos de ocurrencia en tres subconjuntos 

aleatorios. Dos subconjuntos se emplean para ajustar el modelo, y con el tercero se evalúa 

la capacidad de predecir las presencias dadas. Este procedimiento se repite de forma que 

todos los conjuntos sean alguna vez utilizados para evaluar el modelo (Fielding y Bell 

1997, de Andrade et al. 2020). 

Se emplearon cinco algoritmos diferentes que abarcan diversas técnicas 

estadísticas y tipos de datos utilizados para ajustar los modelos. Cuatro de ellos usan los 

puntos de presencia y pseudo-ausencias para la creación de los modelos (Modelos 

Lineales Generales -GLM-, Modelos Aditivos Generalizados -GAM-, Support Vector 
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Machine -SVM- y Random Forest -RDF-), y uno de ellos utiliza los puntos de presencia 

y de background (Máxima Entropía por defecto -MXD-). Cada algoritmo construyó un 

modelo y se calculó para cada uno el TSS (true skill statitistics), una métrica para 

comparar el modelo obtenido (Allouche et al. 2006). En el caso de la extrapolación a 

diferentes escenarios de cambio climático, sólo se empleó el algoritmo Random Forest 

(RDF). 

El modelo final fue generado basado en el ensamble por promedio de las salidas 

de cada algoritmo. Al resultado del modelo de nicho ecológico para el presente se le 

añadió una limitante de movilidad, dado que no todos los lugares predichos pueden ser 

efectivamente ocupados por la especie. Este método a posteriori de filtrado geográfico 

compara los sitios con alta aptitud de hábitat predichos en el modelo con las ocurrencias 

de la especie provistas al inicio, de manera que las regiones sin ocurrencias que no pasen 

un umbral de distancia (distancia máxima en un vector de distancias mínimas entre pares 

de ocurrencias) son descartadas (Mendes et al. 2020). 

Por último, se evaluó la capacidad de extrapolación de cada modelo a fin de poder 

evaluar las proyecciones que se hicieron desde el espacio ambiental (el resultado obtenido 

al modelar el nicho ecológico) al espacio geográfico. Dado que al proyectar al geoespacio 

puede ocurrir que la combinación de variables calculada se encuentre en lugares no 

usados para el proceso de modelado, éstos realizarán extrapolaciones, por lo que existirá 

cierta incertidumbre dado que los modelos no fueron ajustados a esas condiciones 

ambientales (Fitzpatrick y Hargrove 2009). Para identificar entonces las regiones en las 

que los modelos realizan extrapolaciones, se utilizó un análisis de paridad orientada a la 

movilidad (Mobility-Oriented Parity -MOP-, Owens y col. 2013), que se basa en el área 

accesible definida para cada especie (de Andrade y col. 2020). Los mapas resultantes 

muestran la similitud entre las condiciones de la región de proyección y el área de estudio 

para el modelado de nicho ecológico, siendo los valores cercanos a cero los que reflejan 

mayores niveles de extrapolación. 

 

4. RESULTADOS  

 

4.1. Obtención de registros de D. koepferae y T. terscheckii 

De la búsqueda de datos de D. koepferae se obtuvieron 77 registros totales de los 

cuales, luego de evaluarlos y curarlos, se conservaron 50 registros georreferenciados 
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finales. Por otro lado, se obtuvieron 619 registros de T. terscheckii, y luego del proceso 

de curación se conservaron 145 registros georreferenciados finales (Fig. 7, Tablas S1 y 

S2 ñInformaci·n Suplementariaò). 

 

 

Figura 7. A. Registros de presencia de D. koepferae. B. Registros de presencia de T. terscheckii. Las líneas 

punteadas indican los límites interprovinciales, y las líneas continuas los límites internacionales. 

 

4.2. Modelado de nicho ecológico fundamental para D. koepferae 

En este apartado se describirán los resultados obtenidos para el procedimiento 

esquematizado en la Figura 6A. 

Al analizar la correlación entre las variables bioclimáticas utilizadas en este 

trabajo para el área de estudio, se observó que varias mostraban correlación positiva o 

negativa entre sí (Fig. 8).  

Del análisis de componentes principales de las variables bioclimáticas anteriores 

(Tabla S3), se obtuvieron cinco nuevas variables que fueron usadas en el modelado (Fig. 

9). Los autovectores de los cinco componentes que contemplaron un 95% de la varianza 

total fueron CP1: 51,1%, CP2: 22%, CP3: 13,8%, CP4: 6,2% y CP5: 2,9%. Observando 

los coeficientes del ACP de los dos primeros componentes, serían los valores bajos de las 

variables bioclimáticas definidas por temperaturas frías y valores altos de las oscilaciones  
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Figura 8. Correlograma entre las 15 variables bioclimáticas en el área de estudio de D. koepferae. La escala 

derecha indica el tipo de correlación (azul positiva y rojo negativa) y el tamaño de los círculos refiere al 

módulo del valor de la correlación. 

 

 

Figura 9. Las cinco variables obtenidas a partir del ACP en base a las 15 variables bioclimáticas 

seleccionadas para D. koepferae, con sus puntos de presencia (azul) y pseudo-ausencias (verde). Rojo: 

valores más altos de cada variable. Blanco: valores más bajos. a: CP1. b: CP2. c: CP3. d: CP4. e: CP5. f: 

Mapa de referencia de Sudamérica. 
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estacionales de la temperatura las que mayor aporte realizan y explicarían la distribución. 

La distribución potencial para el presente de D. koepferae obtenida a partir de cada 

uno de los algoritmos utilizados para el modelado de su nicho ecológico fundamental se 

muestra en la Figura S1, y el ensamble de todos ellos en la Figura 10a. Se observa un área 

de distribución continua con alta aptitud de hábitat (regiones en amarillo) en las zonas 

cercanas a las presencias efectivas de la especie, ubicadas sobre la DASO y en las 

provincias fitogeográficas del Monte, Chaco, parte del Espinal, Prepuna, Puna, Yungas y 

Altoandina, que también se extiende hacia Bolivia (definidas por Cabrera en 1971). 

También, se detectan como sitios posiblemente favorables las regiones extra-andinas de 

Chile, patagónicas y pampeanas costeras. Por otro lado, se observa un área de baja calidad 

de hábitat (regiones en negro) en la intersección entre las provincias de Córdoba, La Rioja 

y Catamarca, y que se extiende por Santiago del Estero. 

 

 

Figura 10. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la distribución 

potencial al presente para D. koepferae. Puntos verdes: ocurrencias georreferenciadas de la especie. b: 

Índice MOP. Blanco: menor extrapolación. Negro: mayor extrapolación c: Mapa de referencia de América. 
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ǒ Paleo-distribución de D. koepferae al último máximo glaciar (21.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie D. koepferae en el último 

máximo glaciar se muestra en la Figura 11a, y las salidas para los cinco algoritmos 

desarrollados en la Figura S1. Se observa una alta aptitud de hábitat en las regiones 

descriptas para la distribución potencial actual que se extiende hacia el noreste argentino, 

y también en una amplia zona de Brasil. 

 

 

Figura 11. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstrucción 

de la paleo-distribución de D. koepferae en el último máximo glaciar. b: Índice MOP. Blanco: menor 

extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

ǒ Paleo-distribución de D. koepferae al último interglaciar (130.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie D. koepferae en el último 

interglaciar se muestra en la Figura 12a, y las salidas para los cinco algoritmos 

desarrollados en la Figura S1. Se observa un área de distribución continua con alta aptitud 

de hábitat similar a la encontrada para la distribución potencial actual de la especie, 

principalmente en el noroeste, oeste y sur de Argentina, y el sur de Bolivia. 
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Figura 12. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstrucción 

de la paleo-distribución de D. koepferae en el último interglaciar. b: Índice MOP. Blanco: menor 

extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

4.3. Modelado de nicho ecológico fundamental para T. terscheckii 

En este apartado se describirán los resultados obtenidos para el procedimiento 

esquematizado en la Figura 6B. 

La correlación positiva o negativa encontrada entre las variables bioclimáticas 

utilizadas en este análisis se muestra en la Figura 13. Del ACP de las variables 

bioclimáticas anteriores (Tabla S4), se obtuvieron cinco nuevas variables que fueron las 

usadas en el modelado (Fig. 14). Los autovectores de los cinco componentes que 

contemplaron un 95% de la varianza fueron CP1: 48,3%, CP2: 22%, CP3: 19,7%, CP4: 

4,5% y CP5: 3,8%. Según los coeficientes del ACP de los dos primeros componentes, 

serían los valores bajos de las variables bioclimáticas definidas por temperaturas frías y 

precipitación anual las que mayor aporte realizan y explicarían la distribución. 
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Figura 13. Correlograma entre las 15 variables bioclimáticas en el área de estudio de T. terscheckii. 

 

 

Figura 14. Las cinco variables obtenidas a partir del ACP con las 15 variables bioclimáticas seleccionadas 

para T. terscheckii, con sus puntos de presencia (azul) y de pseudo-ausencias (verde). Rojo: valores más 

altos de cada variable. Blanco: valores más bajos. a: CP1. b: CP2. c: CP3. d: CP4. e: CP5. f: Mapa de 

referencia de Sudamérica. 
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La distribución potencial para el presente de T. terscheckii obtenida a partir de 

cada uno de los algoritmos utilizados para el modelado de su nicho ecológico fundamental 

se muestra en la Figura S2, y el ensamble de todos ellos en la Figura 15a. Sólo se muestra 

la región que presenta la mayor aptitud de hábitat debido a que la misma resultó muy 

localizada, principalmente sobre las provincias de Monte, Puna, Prepuna, Yungas y 

Altoandina, y parte de Bolivia. También se observa un área de baja calidad de hábitat en 

la intersección entre las provincias de Córdoba, La Rioja, Catamarca y Santiago del 

Estero. 

 

 

Figura 15. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la distribución 

potencial al presente para T. terscheckii. Puntos verdes: ocurrencias georreferenciadas de la especie. b: 

Índice MOP. Blanco: menor extrapolación. Negro: mayor. c: Mapa de referencia de Sudamérica. 

 

ǒ Paleo-distribución de T. terscheckii al último máximo glaciar (21.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie T. terscheckii en el último 

máximo glaciar se muestra en la Figura 16a, y las salidas para los cinco algoritmos 
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desarrollados en la Figura S2. Se observa una alta aptitud de hábitat en las regiones 

descriptas para la distribución potencial actual que se extienden hacia el este de Argentina 

y regiones extra-andinas. También se observa un pequeño núcleo de aptitud de hábitat 

alta en la costa este de Brasil. 

 

 

Figura 16. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstrucción 

de la paleo-distribución de T. terscheckii en el último máximo glaciar. b: Índice MOP. Blanco: menor 

extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

ǒ Paleo-distribución de T. terscheckii al último interglaciar (130.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie T. terscheckii en el último 

interglaciar se muestra en la Figura 17a, y las salidas para los cinco algoritmos 

desarrollados en la Figura S2. Se observa un área de distribución continua con alta aptitud 

de hábitat expandida hacia el noroeste y este argentino, la Patagonia, zonas extra-andinas 

y el sur de Bolivia. 
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Figura 17. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstrucción 

de la paleo-distribución de T. terscheckii en el último interglaciar. b: Índice MOP. Blanco: menor 

extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

4.4. Modelado de nicho ecológico ocupado para D. koepferae 

En este apartado se describirán los resultados obtenidos para el procedimiento 

esquematizado en la Figura 6C que incluye, a diferencia de las demás metodologías, la 

aptitud de hábitat de T. terscheckii como variable explicatoria. 

Al analizar la correlación entre las variables bioclimáticas y la aptitud de hábitat 

de T. terscheckii (Fig. 18), se observó que las primeras mostraban correlación positiva o 

negativa entre sí, mientras que la aptitud de hábitat de T. terscheckii no se relacionó 

sustancialmente con ninguna de las anteriores. 

Del análisis de componentes principales de las variables bioclimáticas anteriores (Tabla 

S5), se obtuvieron cinco nuevas variables que fueron usadas en el modelado (Fig. 19). 

Los autovectores de los cinco componentes que contemplaron un 95% de la varianza 

fueron CP1: 47,8%, CP2: 25,1%, CP3: 15,2%, CP4: 6,6% y CP5: 3,8%. Observando los  
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Figura 18. Correlograma entre las 15 variables bioclimáticas y la aptitud de hábitat de T. terscheckii en el 

área de estudio de D. koepferae. 

 

 

Figura 19. Las cinco variables obtenidas a partir del ACP en base a las 16 variables seleccionadas para D. 

koepferae, con sus puntos de presencia (azul) y de pseudo-ausencias (verde). Rojo: valores más altos de 

cada variable. Blanco: valores más bajos. a: CP1. b: CP2. c: CP3. d: CP4. e: CP5. f: Mapa de referencia de 

Sudamérica. 
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coeficientes del ACP de los dos primeros componentes, serían los valores bajos de las 

variables bioclimáticas definidas por temperaturas frías y valores altos de las oscilaciones 

estacionales de la temperatura las que mayor aporte realizan y explicarían la distribución. 

La distribución potencial para el presente de D. koepferae obtenida a partir de cada 

uno de los algoritmos utilizados para el modelado de su nicho ecológico ocupado se 

muestra en la Figura S3, y el ensamble de todos ellos en la Figura 20a. Este resultado no 

solamente ilustra el producto de la combinación de variables climáticas propicias para 

esta especie y la limitación del área disponible para su presencia, sino también su 

restricción biológica (dada por la inclusión de la aptitud de hábitat de T. terscheckii como 

variable explicatoria). Sólo se muestra la región que presenta la mayor aptitud de hábitat 

debido a que la misma resultó muy localizada, principalmente sobre la DASO y las 

provincias fitogeográficas de Monte, Puna, Prepuna, Yungas y Altoandina, y parte de  

 

Figura 20. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la distribución 

potencial al presente para D. koepferae contemplando la de su hospedador. Puntos verdes: ocurrencias 

georreferenciadas de la especie. b: Índice MOP. Blanco: menor extrapolación. Negro: mayor extrapolación. 

c: Mapa de referencia de Sudamérica. 
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Bolivia. También se observa un área de baja calidad de hábitat en la intersección entre las 

provincias de Córdoba, La Rioja, Catamarca y Santiago del Estero, y un área extra-andina 

con condiciones sub-óptimas. 

 

ǒ Paleo-distribución de D. koepferae al último máximo glaciar (21.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie D. koepferae en el último 

máximo glaciar se muestra en la Figura 21a, y las salidas para los cinco algoritmos 

desarrollados en la Figura S3. Se observa una alta aptitud de hábitat en las regiones 

descriptas para la distribución potencial actual que se extienden hacia el este de Argentina 

y regiones extra-andinas. También se observan núcleos de aptitud de hábitat alta en la 

costa este de Brasil, y áreas sub-óptimas sobre la actual DASE. 

 

 

Figura 21. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstrucción 

de la paleo-distribución de D. koepferae en el último máximo glaciar contemplando la de su hospedador. 

b: Índice MOP. Blanco: menor extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de 

América. 
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ǒ Paleo-distribución de D. koepferae al último interglaciar (130.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie D. koepferae en el último 

interglaciar se muestra en la Figura 22a, y las salidas para los cinco algoritmos 

desarrollados en la Figura S3. Se observa un área de distribución continua con alta aptitud 

de hábitat expandida hacia el noroeste y este argentino, la Patagonia, zonas extra-andinas 

y el sur de Bolivia. Además, se muestra una continuidad de áreas sub-óptimas que 

recorren la costa este de Brasil y la actual DASE. 

 

 

Figura 22. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de distribución 

potencial para D. koepferae en el último interglaciar contemplando la de su hospedador. b: Índice MOP. 

Blanco: menor extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

4.5. Modelado de nicho ecológico fundamental para D. koepferae con mayor resolución  

En este apartado se describirán los resultados obtenidos para el procedimiento 

esquematizado en la Figura 6D. 

La correlación positiva o negativa encontrada entre las variables bioclimáticas 

utilizadas en este análisis se muestra en la Figura 23. Del ACP de las variables 
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bioclimáticas anteriores (Tabla S6), se obtuvieron cuatro nuevas variables que fueron 

usadas en el modelado (Fig. 24). Los autovectores de los cuatro componentes que 

contemplaron un 95% de la varianza fueron CP1: 56,9%, CP2: 20,2%, CP3: 12,7% y 

CP4: 5,6%. Observando los coeficientes del ACP de los dos primeros componentes, 

serían los valores bajos de las variables bioclimáticas definidas por temperaturas cálidas 

y valores bajos de las oscilaciones estacionales de la temperatura las que mayor aporte 

realizan y explicarían la distribución. 

 

 

Figura 23. Correlograma entre las 15 variables bioclimáticas en el área de estudio de D. koepferae. 

 

La distribución potencial para el presente de D. koepferae obtenida a partir de cada 

uno de los algoritmos utilizados para el modelado de su nicho ecológico fundamental se 

muestra en la Figura S4, y el ensamble de todos ellos en la Figura 25. Se observa un área 

de distribución continua con alta aptitud de hábitat en las zonas cercanas a las presencias 

efectivas de la especie, ubicadas sobre la DASO y en las provincias fitogeográficas del 

Monte, Chaco, Espinal, Prepuna, Puna, Yungas y Altoandina, que también se extiende 

hacia Bolivia. También, se detectan como sitios posiblemente favorables las regiones 

extra-andinas de Chile, patagónicas y pampeanas costeras. 
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Figura 24. Las cuatro variables obtenidas a partir del ACP con las 15 variables bioclimáticas seleccionadas 

para D. koepferae, con sus puntos de presencia (azul) y de pseudo-ausencias (verde). Rojo: valores más 

altos de cada variable. Blanco: valores más bajos. a: CP1. b: CP2. c: CP3. d: CP4. e: Mapa de referencia 

de Sudamérica. 
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Figura 25. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la distribución 

potencial al presente para D. koepferae. Puntos verdes: ocurrencias georreferenciadas de la especie. b: 

Índice MOP. Blanco: menor extrapolación. Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

ǒ Paleo-distribución al último máximo glaciar (21.000 años atrás) 

La reconstrucción de la paleo-distribución de la especie D. koepferae en el último 

máximo glaciar se muestra en la Figura 26a, y las salidas para los cinco algoritmos 

desarrollados en la Figura S4. Se observa una alta aptitud de hábitat en las regiones 

descriptas para la distribución potencial actual, que se extiende por la costa oeste de 

Sudamérica y abarca gran parte de Brasil. 
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Figura 26. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de distribución 

potencial para D. koepferae en el último máximo glaciar. b: Índice MOP. Blanco: menor extrapolación. 

Negro: mayor extrapolación. c: Mapa de referencia de América. 

 

ǒ Distribución potencial a diferentes escenarios de cambio climático 

Las distribuciones potenciales de D. koepferae para los tres escenarios de emisión 

creciente de CO2 (RCP2.6, RCP7 y RCP8.5) para los dos modelos utilizados (GFDL y 

IPSL) se encuentra en la Figura 27a, y el índice MOP se encuentra en la Figura S5. En 

las distribuciones obtenidas para el modelo GFDL se observa que la aptitud de hábitat 

disminuye a medida que se aumenta la emisión de CO2, mientras que en el modelo de 

IPSL la distribución predicha para la especie está restringida a algunos extremos del 

continente. 
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Figura 27. a-f: Distribución potencial de D. koepferae bajo tres escenarios de emisión creciente de CO2 

(RCP2.6, RCP7 y RCP8.5) según los dos modelos consultados (GFDL e IPSL). Anexo: Mapa de referencia 

de América. 
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5. DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

 

5.1. Análisis y comparación entre el modelo de nicho ecológico fundamental y ocupado 

para D. koepferae 

Para comenzar, cabe destacar las ventajas, desventajas y limitaciones que tienen 

este tipo de metodologías de modelado de distribución potencial de las especies. Como 

hemos mencionado anteriormente, la certeza y curado de los datos georreferenciados de 

las poblaciones de las especies son sumamente importantes, y se debe tener en cuenta a 

lo largo de los análisis para no cometer errores al momento de sacar conclusiones sobre 

los resultados obtenidos. Por ejemplo, a la hora de analizar los registros de T. terscheckii, 

se observa que tienen una imprecisión de 30 kilómetros de radio. Esto se debe a que, 

como hemos descrito en la introducción, esta especie de cactus está actualmente 

catalogada como ñvulnerableò seg¼n la UICN (Ortega-Baes y Lowry 2013) y, con el 

objetivo de preservar sus poblaciones, las bases de datos disponibles en la web muestran 

los puntos geográficos con esta incertidumbre. De esta manera, tuvimos que emplear 

bases climáticas con una resolución de 10 minutos que, a pesar de que cada celda no cubre 

en su totalidad la imprecisión del dato, son las más adecuadas para poder contemplar esta 

incertidumbre. La dificultad de trabajar con este inconveniente es que la distancia entre 

el dato real y el reportado es lo suficientemente grande como para que las condiciones 

climáticas de la región en la que se encuentran ambos sean diferentes. Para este trabajo, 

que se ha estudiado la combinación de variables climáticas en cada uno de los puntos 

georreferenciados, resulta de suma importancia el conocimiento de esta problemática, y 

por lo tanto los resultados obtenidos deben ser tratados con cautela y considerar el rango 

de posible error. Aun así, a pesar del grado de incertidumbre de la base de datos, el aporte 

de los modelos de distribución de T. terscheckii fue muy relevante a la hora de 

comprender la distribución de la especie cactófila de estudio, mostrando de esta manera 

la versatilidad de dicha metodología al momento de comprender los patrones obtenidos. 

Por otro lado, la reducción de la correlación entre las variables bioclimáticas (y, 

en algunos casos, la aptitud de hábitat de T. terscheckii) por medio de un análisis de 

componentes principales ha dado como resultado una simplificación e independencia de 

las mismas, en detrimento de su fácil comprensión (por ejemplo, no puede atribuirse de 

manera directa la alta o baja calidad de hábitat de una determinada especie a un aumento 

o disminución en los valores de las variables climáticas individuales). Es por ello que se 
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pueden correlacionar los resultados obtenidos con las condiciones medidas en esas 

regiones, pero no atribuirles una relación causal. Por ejemplo, a partir de que los insectos 

son animales ectotermos (siendo los valores de temperatura fundamentales en su biología 

-Andersen y Overgaard 2019-), Mensch y colaboradores (2021) han llevado a cabo 

experimentos con moscas de regiones tropicales y templadas (entre las templadas, se 

encontraba D. koepferae), en donde observaron que las moscas de zonas templadas 

poseen mecanismos fisiológicos de producción de metabolitos que actúan como 

protección durante la latencia invernal de las mismas. Además, observan que ciertas rutas 

metabólicas se ven detenidas durante la latencia de las especies de zonas templadas, 

indicando que ésta podría ser una estrategia de ahorro de energía ante temperaturas por 

debajo de su nivel óptimo de actividad. Teniendo en cuenta las características de las 

variables que más aportaron a cada ACP en los modelados de nicho ecológico efectuados, 

y conociendo los regímenes estacionales en las regiones de estudio, puede inferirse que 

los valores extremos de temperatura serán determinantes en el desarrollo y reproducción 

de D. koepferae. 

Viendo las correlaciones que existían entre las variables climáticas utilizadas en 

este estudio, se observa que en todos los casos las mismas presentan diferentes grados de 

correlaciones (positivas o negativas) entre ellas. Sin embargo, cuando se llevó a cabo la 

misma exploración antes de comenzar con el modelado de nicho ecológico ocupado de 

D. koepferae, se notó que la única variable que presentaba la menor correlación con las 

demás era la aptitud de hábitat de T. terscheckii. Esto nos indicaría claramente que añadir 

esta variable al análisis aporta información única, que no puede ser adquirida simplemente 

por la incorporación de variables climáticas, y por lo tanto no se correlaciona con la 

preexistente. Este resultado sostiene entonces la idea planteada al inicio de este trabajo 

con respecto al estudio del nicho ecológico de las especies: el nicho ecológico ocupado 

será la intersección entre la combinación favorable de variables bióticas y abióticas, y que 

además resulta accesible para la misma (Peterson et al. 2012). De esta manera, incluir en 

el modelado de nicho ecológico fundamental de D. koepferae la aptitud de hábitat de su 

principal hospedador (T. terscheckii) aproxima el resultado final a su nicho ecológico 

ocupado, y resulta muy informativo debido al sistema que comprende esta especie de 

mosca con el cactus y los microorganismos que en él habitan. Por ejemplo, la viabilidad 

del cactus debe ser determinante en el nicho de las moscas, dado que largos períodos de 

sequía u oscilaciones en los niveles de precipitación pueden tener un impacto negativo en 

los cactus y por lo tanto afectar la reproducción de las moscas y microorganismos 
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huésped. Sin embargo, si se quisiera estimar aún mejor el nicho ecológico ocupado de D. 

koepferae, deberían haberse incluido en el modelado de T. terscheckii variables 

biológicas significativas para esta especie. Por ejemplo, no se ha analizado el efecto que 

tienen los polinizadores en la determinación de su nicho, y teniendo en cuenta que este 

proceso ecológico es fundamental en las especies vegetales, sería importante contemplar 

en estudios futuros algún tipo de estimación de la influencia de esto último en la aptitud 

de hábitat de T. terscheckii. Teniendo en cuenta estos resultados, se tomará como 

referencia a lo largo de la discusión a la distribución potencial de D. koepferae que 

contempla la restricción de T. terscheckii, ya que se considera que es la mejor estimación 

a su nicho ecológico ocupado. 

Al proyectar el modelo de nicho ecológico para D. koepferae en el espacio 

geográfico, se observa que el área de distribución de mayor aptitud de hábitat se localiza 

alrededor de los puntos de presencia efectivos de la especie. Toda esta región tiene un 

régimen particular de precipitación y temperatura, destacando principalmente que se 

ubica sobre la DASO y por lo tanto presenta un alto nivel de aridez. Es llamativo el hecho 

de que al sumar el efecto de la distribución de su principal recurso, aparece un área de 

baja calidad de hábitat en el mapa de distribución potencial de D. koepferae sobre la 

provincia de Tucumán, que se ubica cercana al Embalse R²o Hondo (27Á33ô52ôôS 

64Á58ô10ôôO). A su vez, ocurre lo mismo en la intersección entre Córdoba, La Rioja, 

Catamarca y Santiago del Estero. En esa región se encuentran las Salinas Grandes de 

C·rdoba (30Á04ô57ôôS 65Á11ô59ôôO) que muestra continuidad con las Salinas de 

Ambargasta (29Á22ô08ôôS 64Á27ô25ôôO), en la provincia de Santiago del Estero. Ambas 

se encuentran en la cuenca saliniana argentina (Ruiz Posse et al. 2007), y presentan 

características particulares dentro de las variables climáticas estudiadas. A pesar de que 

para este estudio no se han tenido en cuenta variables edáficas, que esta región se sitúe en 

una cuenca salina condiciona fuertemente la vegetación que puede vivir allí. También se 

ve este mismo patrón de discontinuidad en la distribución potencial para el presente de T. 

terscheckii. Es entonces un resultado congruente en el modelo que haya predicho como 

área no apta para ambas especies una zona en la que se estima que hay condiciones 

desfavorables para el crecimiento y desarrollo de las mismas.  

Observando las tres distribuciones potenciales obtenidas para D. koepferae (las 

dos provenientes de la proyección de su nicho ecológico fundamental y la proyectada de 

su nicho ocupado) bajo diferentes condiciones analíticas (utilizando variables 

bioclimáticas de 10 minutos o 30 segundos, o bien agregando la distribución potencial de 
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T. terscheckii), se detectan como sitios posiblemente favorables para la especie las 

regiones extra-andinas de Chile, patagónicas y pampeanas costeras. Sin embargo, en el 

modelado de nicho fundamental para T. terscheckii no se detectan como aptas estas áreas. 

A pesar de que no se han encontrado muestreos realizados en estas zonas para ninguna de 

las dos especies, se sabe que las condiciones climáticas en estas tres regiones son 

diferentes comparadas con la región de estudio (principalmente por los distintos 

regímenes de vientos que impactan en cada zona - Martini 2016-). Además, debido a la 

distancia geográfica que existe entre las áreas predichas como altamente favorables para 

D. koepferae y estas regiones alejadas, y fundamentalmente la gran barrera de dispersión 

que significa la Cordillera de los Andes, se infiere que D. koepferae no habría podido 

dispersarse tan lejos, y más aún si tampoco se detectan éstos como sitios favorables para 

su hospedador. Si se observan los mapas obtenidos para la métrica MOP, las zonas 

mencionadas presentan valores bajo de la misma, por lo que permite pensar que lo 

observado en las distribuciones potenciales no es un problema de extrapolación del 

modelo. Aun así, es razonable que el modelo prediga como aptas zonas que no son 

congruentes con la biología de estas especies, dado que en efecto estos resultados son 

distribuciones potenciales obtenidas de manera exclusivamente computacional. Es por 

esto que la evaluación posterior de los resultados, considerando el conocimiento que 

disponemos de cada especie y sus características fisiológicas y evolutivas, es fundamental 

para darle significancia a las distribuciones obtenidas. Por lo tanto, a pesar de que el 

modelo predice a las zonas andinas, patagónicas y pampeanas costeras como 

potencialmente aptas, otras condiciones (posibilidad de dispersión y regímenes 

clim§ticos) nos permiten ñdescartarò estas §reas de nuestro an§lisis.  

 

5.3. Proyecciones de las distribuciones al pasado y futuro 

Vale la pena destacar que, a pesar de que se han seleccionado los parámetros más 

adecuados para extrapolar los resultados obtenidos para los nichos ecológicos actuales de 

ambas especies a diferentes escenarios del pasado y futuro, el método guarda un nivel de 

imprecisión inevitable. Esto se debe a que todos los cálculos de distribución potencial 

surgen de estimaciones matemáticas aproximadas pero no exactas de cada una de las 

variables bioclimáticas en los períodos de tiempo estudiados (de Andrade et al. 2020). Es 

por eso que la discusión que se realice a partir de los mapas de distribución potencial 

obtenidos en esta sección será más cautelosa. 

Antes de analizar por separado cada una de las reconstrucciones de las paleo-
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distribuciones para el último máximo glaciar (21.000 años atrás) y el interglaciar (130.000 

años atrás), se hará un breve comentario sobre la comparación entre ellas (que se 

desarrollará al final de esta sección). Si se comparan las paleo-distribuciones de D. 

koepferae en estos dos períodos (que fueron realizadas a partir de la proyección de su 

nicho ecológico ocupado en el presente), se observa que la del UMG está más restringida 

espacialmente que la del UIG en la región noroeste argentina y Bolivia. Esto puede 

deberse a que la combinación de variables ambientales en el último máximo glaciar no 

era propicia como para que el sistema cactus-levadura-Drosophila se expandiera 

geográficamente. A continuación, se contextualizará cada distribución en su escenario 

temporal y finalmente se desarrollará la discusión de este resultado obtenido. 

 

ǒ Último máximo glaciar (21.000 años atrás) 

Teniendo en cuenta el mapa de áreas de vegetación en Sudamérica durante el 

último máximo glaciar y la historia climática descrita en la introducción, se reconoce a la 

zona argentina de estudio como un área principalmente semi-desértica durante el último 

máximo glaciar. Si se observa el mapa de paleo-distribución de D. koepferae generado a 

partir de la extrapolación de su nicho ecológico ocupado, se siguen reconociendo como 

regiones potencialmente aptas (tanto climática como biológicamente) a las predichas para 

la distribución actual (principalmente sobre la DASO). A su vez, si se compara esta última 

distribución (restringida por la paleo-distribución al mismo período de T. terscheckii) con 

la paleo-distribución obtenida si se extrapola desde el nicho fundamental, se observa que 

la primera se encuentra más restringida que la segunda, principalmente en el noreste 

argentino. Entonces, se puede concluir que la incorporación de la paleo-distribución de 

T. terscheckii al modelo terminó restringiendo, en el último máximo glaciar, la paleo-

distribución de D. koepferae. Esto es así debido a que se infiere que en el pasado ambas 

especies tenían la misma relación de hospedador-huésped entre ellas, ya que el sistema 

ha estado coevolucionando desde hace millones de años (Hasson et al. 2019, Markow 

2019, Moreyra et al. 2023). 

Asimismo, se observan nuevamente zonas de alta de aptitud de hábitat hacia la 

Patagonia y la cordillera del lado chileno. Como se indicó previamente, estas áreas 

también deben ser consideradas como parte de la distribución potencial de la especie dado 

que se registran como áreas potencialmente aptas, pero que deben ser analizadas 

posteriormente desde una perspectiva biológica. Se sabe que en este momento esa región 

estaba cubierta parcialmente por glaciares (Ruzzante y Rabassa 2011) y además la 
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capacidad de dispersión de ambas especies no les hubiese permitido colonizar esas áreas. 

Por lo tanto, excluimos estas zonas de nuestras conclusiones.  

Por otro lado, se observaron zonas de alta calidad de hábitat que recorren 

paralelamente la costa oeste de Sudamérica hacia el norte del continente. Según el mapa 

de áreas de vegetación en Sudamérica durante el UMG, en esa región cordillerana se 

desarrollaron condiciones climáticas y vegetación semi-desértica similares (Tonni y 

Noriega 2001). Por otro lado, también se detecta un núcleo fuerte de aptitud de hábitat en 

Brasil (que se nota más expandido en la paleo-distribución de D. koepferae tomando 

variables con resolución de 30 segundos) con una conexión con la DASO por medio de 

áreas sub-óptimas. En este caso, el ambiente habría sido levemente más húmedo que al 

oeste. Teniendo en cuenta la historia evolutiva de este grupo, se podría pensar que D. 

koepferae provino de movimientos migratorios originados en el lado este del continente 

sudamericano y no del oeste. Para fundamentar esto, se debe tener en cuenta la presencia 

de la Cordillera de los Andes como principal barrera geográfica para la dispersión hacia 

el oeste, las diferentes hipótesis que explican el surgimiento de la DASE desde el último 

máximo glaciar y la continuidad de ambientes que presentan ambas diagonales áridas 

sudamericanas. Estudios posteriores, como por ejemplo genético-poblacionales, nos 

servirán para dilucidar estos patrones biogeográficos que puedan considerar migraciones 

y expansiones poblacionales.  

 

ǒ Último interglaciar (130.000 años atrás) 

Se compararán los tres resultados obtenidos para las paleo-distribuciones 

potenciales en el último interglaciar para ambas especies. Éstos son: la paleo-distribución 

de T. terscheckii, la de D. koepferae obtenida a partir de la extrapolación de su nicho 

ecológico fundamental, y la extrapolada desde el nicho ecológico ocupado de esta última. 

Entre las tres, no varían sustancialmente. Se sabe que en los períodos interglaciares el 

clima de Sudamérica era más húmedo y cálido que en los glaciares (Werneck et al. 2011), 

pero aunque hoy estemos en un período interglaciar, no por eso se le pueden atribuir las 

mismas condiciones climáticas actuales al último interglaciar (un ejemplo de ello es el 

efecto producido por los cambios en la circulación global de los vientos). En este sentido, 

vuelve a reconocerse como área apta a la Patagonia y a un sector mayor de la pampa en 

las tres paleo-distribuciones, y se genera un sector sub-óptimo entre Argentina y Brasil 

en la paleo-distribución de D. koepferae restringida por la de T. terscheckii. Esta última 

observación podría reflejar nuevamente la historia evolutiva de la especie, permitiendo 
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que se forme un corredor entre estas dos regiones y que D. koepferae pueda migrar hacia 

el sector donde se encuentra actualmente. Como se sugirió anteriormente, llevar a cabo 

estudios genético-poblacionales a nivel intra- e inter-específicos con el resto de las 

especies del clado nos permitirían dilucidar este posible patrón biogeográfico. 

Para finalizar, se retomará la discusión comenzada al inicio de esta sección sobre 

la comparación entre la reconstrucción de las paleo-distribuciones para el último máximo 

glaciar y el interglaciar para D. koepferae, realizadas a partir de la proyección de su nicho 

ecológico ocupado en el presente. Como se ha mencionado, la obtenida para el UMG está 

más restringida que la del UIG en la región noroeste argentina y hacia Bolivia, dado que 

se observan zonas fragmentadas para el UMG en el actual NOA y para el UIG se distingue 

como una zona continua. Teniendo en cuenta que las especies de cactáceas poseen 

adaptaciones a la aridez del ambiente, y que estas moscas viven fuertemente asociadas a 

la disponibilidad de su recurso, se podría entonces preguntar: ¿por qué se observa esta 

diferencia en la extensión geográfica, si el UMG era más frío y árido que el UIG, y el 

UIG tiene condiciones más similares a la actualidad? Esto podría, al menos entenderse, 

teniendo en cuenta que estas proyecciones fueron extrapoladas a partir de componentes 

principales de un ACP obtenidos por la combinación de variables climáticas y la paleo-

distribución de T. terscheckii en cada período. Como se explicó anteriormente, no pueden 

establecerse relaciones de causalidad entre la temperatura y/o precipitación y la tendencia 

observada en los resultados. Entonces, con la integración de las variables estudiadas en 

un análisis de componentes principales se intenta representar más fielmente la 

combinación de todas las variables que operan en la naturaleza. Por lo tanto, la 

explicación de por qué la distribución en el UMG para D. koepferae es más restringida 

que la del UIG podría deberse a que la combinación de variables ambientales en ese 

momento no era propicia como para que el sistema cactus-levadura-Drosophila se 

expandiera geográficamente. 

Un punto importante a tener en cuenta al evaluar las paleo-distribuciones en 

ambos períodos temporales es la falta de registros fósiles de ambas especies, que impide 

obtener estimaciones más precisas de su distribución en el pasado.  

 

ǒ Diferentes escenarios de emisión de CO2 

Los análisis de las proyecciones realizadas al futuro no brindaron resultados 

concluyentes. Se observa que, si se compara la distribución actual de D. koepferae usando 

la máxima resolución de las variables climáticas con las proyecciones hacia diferentes 
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escenarios de cambio climático, se ve bajo ambos modelos una gran reducción en la 

distribución potencial de la misma, que solía estar localizada en el noroeste del país; y 

como áreas medianamente probables algunas zonas muy alejadas de nuestro área de 

estudio. Serán objetivos para estudios futuros rehacer este análisis teniendo en cuenta 

otros parámetros que se adecúen mejor a los datos utilizados, con la esperanza de que los 

resultados sean más concluyentes. También puede destacarse de nuestros resultados que 

ambos modelos empleados (GFDL e IPSL) arrojan diferente información con respecto a 

las distribuciones potenciales. Esto está relacionado con la manera en que cada modelo 

calcula matemáticamente el valor que toma cada variable bioclimática en cada celda, y 

terminan no coincidiendo exactamente. Es por esto que también se sugiere, para estudios 

futuros, sumar más modelos (como por ejemplo MRI, MPI, etc.) que amplíen y completen 

el entendimiento de estas distribuciones potenciales futuras, así como explorar en detalle 

las capas ráster de todos los experimentos disponibles.  

Aunque se espera que el aumento de la temperatura global (por aumento de 

emisión de los gases de efecto invernadero, como el CO2) termine impactando en la 

aridización de los ambientes actuales (Meir y Pennington 2011), no es el efecto que se 

observa en las proyecciones obtenidas. Esto puede explicarse no sólo por lo que se detalló 

arriba, sino también porque en estas extrapolaciones sólo se tiene en cuenta el cambio de 

las variables climáticas que se ven afectadas por el aumento de temperatura (en menor, 

medio o mayor grado). Sin embargo, ya se ha discutido que son múltiples las condiciones 

que determinan que la vegetación pueda asentarse en un lugar (por ejemplo, condiciones 

edáficas), y no se ha incluido en este modelo cómo afecta el aumento de temperatura 

global a, por ejemplo, la disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo. Citando a 

Williams y colaboradores (2007), ñning¼n an§lisis ¼nico puede captar todos los riesgos 

ecológicos asociados al cambio climático (por ejemplo, cambios en la distribución de los 

ecosistemas, cambios en la captación de carbono, la alteración del funcionamiento 

hidrológico y el aumento de la frecuencia de incendios), por lo que una variedad de 

estudios es necesaria para captar la respuesta multidimensional de las especies y 

ecosistemas al impacto multidimensional del cambio clim§ticoò. 

 

5.4. Conclusiones generales 

Este estudio tuvo como objetivos principales analizar la historia biogeográfica de 

la especie D. koepferae a través del estudio de las distribuciones potenciales en el 

presente, el último máximo glaciar y el último interglaciar, y estimar el efecto del cambio 



51 

 

climático antrópico en su rango de distribución. Como se planteó al inicio de este trabajo, 

hasta el momento no se ha llevado a cabo ningún estudio que analice el nicho ecológico 

de esta especie de mosca teniendo en cuenta como factor limitante su recurso biológico 

primario. Tampoco se ha estudiado su distribución potencial proyectada a diferentes 

períodos temporales teniendo en cuenta la distribución del recurso. Es por esto que es 

importante aportar una nueva perspectiva a este fenómeno de coevolución mediante este 

abordaje. 

Estudiar el rango de distribución de ambas especies brinda información que 

permite tomar medidas en la conservación de las mismas. T. terscheckii se encuentra 

actualmente amenazada, por lo que requiere acciones inmediatas para conservar sus 

poblaciones en Sudamérica. En este trabajo no se ha estudiado el impacto del cambio 

climático global en la distribución geográfica de T. terscheckii , pero Simoes y 

colaboradores (2020) han llevado a cabo un estudio similar con cinco especies de 

cactáceas endémicas de la región brasileña de Caatinga y los resultados han mostrado una 

reducción en su aptitud de hábitat para el año 2080. Por otro lado, aunque D. koepferae 

no se encuentre actualmente (según la UICN) en riesgo de conservación, en las 

proyecciones de aptitud de hábitat obtenidas en este trabajo para escenarios futuros no se 

registran sitios favorables para que esta especie se desarrolle. Esto puede ser, tanto por 

un error en la metodología usada, como porque las condiciones climáticas futuras pueden 

ser desfavorables para esta especie, para su hospedador T. terscheckii, o para ambas. Esta 

conclusión debe ser una alarma, dado que estos resultados nos demuestran que, si se 

continúa con la emisión de gases de efecto invernadero, se perderá este sistema de 

coevolución entre, por lo menos, T. terscheckii, D. koepferae y los microorganismos que 

median esta relación. 

La configuración de los paisajes sudamericanos se ha modificado desde los 

últimos 130.000 años y, dado el cambio climático global que tiene curso actualmente, se 

espera que en estas regiones estudiadas también alteren sus características al menos en 

los próximos 50 años (Barros et al. 2015). Entender la relación entre el clima y la 

distribución de las especies en el presente nos permite poder analizar también cómo 

fueron sus distribuciones en el pasado, y comprender la historia evolutiva de las mismas. 

Este trabajo aporta una perspectiva novedosa al estudio de la historia biogeográfica del 

sistema cactus-levadura-Drosophila, ya que analiza la relevancia de considerar el factor 

biológico, como lo es su recurso de cría, en la distribución de D. koepferae y su evolución 

en Sudamérica. 



52 

 

6. REFERENCIAS BIBLIOGRÁFICAS  

AbôSaber AN (1977) Os dom²nios morfoclim§ticos da 

América do Sul. Geomorfol. 52: 1ï23. 

AbôSaber AN (1992) A teoria dos ref¼gios: origem e 

significado. Revista do Instituto florestal, 4(1), 29-34. 

Allouche O, Tsoar A & Kadmon R (2006) Assessing 

the accuracy of species distribution models: 

prevalence, kappa and the true skill statistic (TSS). 

Journal of applied ecology, 43(6), 1223-1232. 

Alvarado Serrano DF & Knowles LL (2014) 

Ecological niche models in phylogeographic studies: 

applications, advances and precautions. Molecular 

ecology resources, 14(2), 233-248. 

Andersen MK & Overgaard J (2019) The central 

nervous system and muscular system play different 

roles for chill coma onset and recovery in insects. 

Comparative Biochemistry and Physiology Part A: 

Molecular & Integrative Physiology, 233, 10-16. 

Anderson E (2001) The cactus Family. Timber press. 

Portland, Oregon. 776 pp. 

Aszalós J, Krett G, Anda D, Márialigeti K, Nagy B & 

Borsodi AK (2016) Diversity of extremophilic 

bacteria in the sediment of high-altitude lakes located 

in the mountain desert of Ojos del Salado volcano, 

Dry-Andes. Extremophiles, 20, 603-620. 

Atkinson W & Shorrocks B (1977) Breeding site 

specificity in the domestic species of Drosophila. 

Oecologia 29: 223ï232. 

Barrios-Leal DY, Neves-da-Rocha J & Manfrin MH 

(2019) Genetics and distribution modeling: the 

demographic history of the cactophilic Drosophila 

buzzatii species cluster in open areas of South 

America. Journal of Heredity, 110(1), 22-33. 

Barros VR, Boninsegna JA, Camilloni IA, Chidiak M, 

Magrín GO & Rusticucci M (2015) Climate change in 

Argentina: trends, projections, impacts and 

adaptation. Wiley Interdisciplinary Reviews: Climate 

Change, 6(2), 151-169. 

Barthlott W & Hunt DR (1993) Cactaceae. In 

Flowering Plants·Dicotyledons (pp. 161-197). 

Springer Berlin Heidelberg. 

Bouzas S, Barbarich MF, Soto EM, Padró J, Carreira 

VP & Soto IM (2021) Specialization and performance 

trade offs across hosts in cactophilic Drosophila 

species. Ecological Entomology, 46(4), 877-888. 

Brncic D (1983) Ecology of flower breeding 

Drosophila. The Genetics and Biology of Drosophila 

3b (eds M.A. Ashburner, H.L. Carson & J.N. 

Thompson), pp. 333ï382. Academic Press, London. 

Brown JH (1995) Macroecology. University of 

Chicago Press, Chicago 

Brown JL, Hill DJ, Dolan AM, Carnaval AC & 

Haywood AM (2018) PaleoClim, high spatial 

resolution paleoclimate surfaces for global land areas. 

Nature ï Scientific data, 5(1), 1-9. 

Cabrera AL (1971) Sociedad Argentina de 

Botánica. Boletín De La Sociedad Argentina De 

Botánica, 14, 1-2. 

Caetano S, Prado D, Pennington RT, Beck S, Oliveira

Filho A, Spichiger R & Naciri Y (2008) The history of 

seasonally dry tropical forests in eastern South 

America: inferences from the genetic structure of the 

tree Astronium urundeuva (Anacardiaceae). Molecular 

Ecology, 17(13), 3147-3159. 

Capa vectorial "Sudamérica". Descargado desde 

http://tapiquen-sig.jimdo.com. Carlos Efraín Porto 

Tapiquén. Orogénesis Soluciones Geográficas. 

Porlamar, Venezuela 2015. Basado en capas de 

Enviromental Systems Research Institute (ESRI). 

Distribución Gratuita. 

Carson HL (1971) The ecology of Drosophila 

breeding sites. Harold L. Lyon Arboretum Lecture 

2:1ï27. University of Hawaii, HI, USA. 

Carson HL (1974) Three flies and three islands: 

Parallel evolution in Drosophila. Proceedings of the 

National Academy Sciences 71: 3517ï3521. 

Castrezana S & Markow TA (2001) Arthropod 

diversity in necrotic tissue of three species of columnar 

cacti (Cactaceae). Canadian Entomologist, 133(3), 

301ï309. 

Collevatti R, Terribile L, Lima Ribeiro M, Nabout, J, 

de Oliveira G, Rangel T, Rabelo S & Diniz Filho J 

(2012) A coupled phylogeographical and species 

distribution modelling approach recovers the 

demographical history of a Neotropical seasonally dry 

forest tree species. Molecular Ecology, 21(23), 5845-

5863. 

Crowley TJ (1990) Are there any satisfactory geologic 

analogs for a future greenhouse warming? Journal of 

Climate, 3(11), 1282-1292. 

de Andrade A, Velazco S & Júnior P (2020) 

ENMTML: An R package for a straightforward 

construction of complex ecological niche 

models.  Environmental Modelling & Software, 125, 

104615. 

de Melo W, Lima-Ribeiro M, Terribile LC, Collevatti 

RG (2016) Coalescent Simulation and 

Paleodistribution Modeling for Tabebuia rosealba do 

not support South American Dry Forest refugia 

hypothesis. PLoS ONE 11(7): e0159314. 

de Oliveira MJ, Carneiro CD, da Silva Vecchia FA & 

de Mello Baptista GM (2017) Ciclos climáticos e 



53 

 

causas naturais das mudanças do clima. Terrae 

didática, 13(3), 149-184. 

Edwards JL (2004) Research and societal benefits of 

the Global Biodiversity Information Facility. 

BioScience, 54(6), 485-486. 

Eriksen W (1983) Aridität und Trockengrenzen in 

Argentinien. Ein Beitrag zur Klimageographie der 

Trockendiagonale Südamerikas. Colloquium 

Geographicum. 16, 43ï68. 

Escobar LE, Lira-Noriega A, Medina-Vogel G & 

Townsend Peterson A (2014) Potential for spread of 

the white-nose fungus (Pseudogymnoascus 

destructans) in the Americas: use of Maxent and 

NicheA to assure strict model transference. Geospatial 

Health 9(1), 2014, pp. 221-229 

Fanara JJ, Folguera G, Iriarte P, Mensch J & Hasson E 

(2006) Genotype by environment interactions in 

viability and developmental time in populations of 

cactophilic Drosophila. Journal of Evolutionary 

Biology, 19(3), 900-908. 

Fanara JJ & Hasson E (2001) Oviposition acceptance 

and fecundity schedule in the cactophilic sibling 

species Drosophila buzzatii and D. koepferae on their 

natural hosts. Evolution, 55(12), 2615-2619. 

Fielding AH & Bell JF (1997) A review of methods 

for the assessment of prediction errors in conservation 

presence/absence models. Environmental 

conservation, 24(1), 38-49. 

Fitzpatrick MC & Hargrove WW (2009) The 

projection of species distribution models and the 

problem of non-analog climate. Biodiversity and 

Conservation, 18(8), 2255-2261. 

Fogleman JC & Danielson PB (2001) Chemical 

Interactions in the Cactus-Microorganism-Drosophila 

Model System of the Sonoran Desert. American 

Zoologist, 41, 877ï889. 

Fontdevila A, Pla C, Hasson E, Wasserman M, 

Sanchez A, Naveira H & Ruiz A (1988) Drosophila 

koepferae: a new member of the Drosophila serido 

(Diptera: Drosophilidae) superspecies taxon. Annals 

of the Entomological Society of America, 81(3), 380-

385. 

Foster JL & Fogleman JC (1993) Identification and 

ecology of bacterial communities associated with 

necroses of three cactus species. Applied and 

Environmental Microbiology, 59(1), 1ï6.  

Franco FF & Manfrin MH (2013) Recent demographic 

history of cactophilic Drosophila species can be 

related to Quaternary palaeoclimatic changes in South 

America. Journal of Biogeography, 40(1), 142-154. 

Gaston K (2003) The Structure and Dynamics of 

Geographic Ranges. Oxford University Press, Oxford  

Gibson AC & Nobel PS (1986) The Cactus Primer. 

Harvard University Press, Cambridge. 

Gilbert DG (1980) Dispersal of yeasts and bacteria by 

Drosophila in a temperate forest. Oecologia, 46, 135-

137. 

Guillén Y, Ruis N, Delprat A, Williford A, Muyas F, 

Puig M, Casillas S, Ràmia M, Egea R, Negre B, Mir 

G, Camps J, Moncunill V, Ruiz-Ruano F, Cabrero J, 

de Lima L, Dias G, Ruiz J, Kapusta A, Garcia-Mas J, 

Gut M, Gut I, Torrents D, Camacho J, Kuhn G, 

Feschotte C, Clark A, Betrán E, Barbadilla A & Ruiz 

A (2015) Genomics of ecological adaptation in 

cactophilic Drosophila. Genome biology and 

evolution, 7(1), 349-366. 

Guisan A & Thuiller W (2005) Predicting species 

distribution: offering more than simple habitat models. 

Ecol. Lett. 8: 993-1009. 

Guisan A & Zimmermann NE (2000) Predictive 

habitat distribution models in ecology. Ecological 

Modelling 135:147-186. 

Hardy D (1965) Diptera: cyclorrhapha II, series 

schizophora, section acalypterae I, family 

drosophilidae. Insects of Hawaii (ed. E. Zimmerman), 

pp. 814. University of Hawaii Press, Honolulu. 

Hasson E, De Panis D, Hurtado J & Mensch J (2019) 

Host plant adaptation in cactophilic species of the 

Drosophila buzzatii cluster: fitness and 

transcriptomics. Journal of Heredity esy043. 

Hasson E, Naveira H & Fontdevila A (1992) The 

breeding sites of Argentinian cactophilic species of the 

Drosophila mulleri complex (subgenus Drosophila 

repleta group). Rev Chil Hist Nat, 65(3), 319-326. 

Heed WB (1978) Ecology and genetics of Sonoran 

Desert Drosophila. Symposium on Genetics and 

Ecology: The Interface. (ed. P.F. Brussard), pp. 109ï

126. Springer-Verlag, Heidelberg. 

Hernández HM & Godínez H (1994) Contribución al 

conocimiento de las cactáceas mexicanas amenazadas 

Acta Botánica Mexicana. 26:33-52. 

Hijmans R, Van Etten J, Mattiuzzi M, Sumner M, 

Greenberg J, Lamigueiro O & Shortridge A (2013) 

Raster package in R. 

Hijmans R, Bivand R, Forner K, Ooms J, Pebesma E 

& Sumner M (2022) Package óterraô. Maintainer: 

Vienna, Austria. 

Hueck K (1972) As Florestas da América do Sul. Trad. 

Hans Reichardt. Editora Universidade de 

Brasília/Editora Polígono. Sao Paulo, Brazil. 

Hunt D (2006) The New Cactus Lexicon. Volume I 

and II. DH books, Milborne Port, England. 900 p. 

Hurtado J, Almeida F, Revale S & Hasson E (2019) 

Revised phylogenetic relationships within the 



54 

 

Drosophila buzzatii species cluster (Diptera: 

Drosophilidae: Drosophila repleta group) using 

genomic data. Arthropod Systematics & Phylogeny, 

77, 239-250. 

Hutchinson GE (1957) Concluding Remarks. Cold 

Spring Harb. Symp. Quant. Biol. 22, 415ï427. 

Iglesias P (2016) Evolución de las señales acústicas en 

especies de Drosophila cactófilas. (Tesis Doctoral. 

Universidad de Buenos Aires. Facultad de Ciencias 

Exactas y Naturales) 

Iglesias P & Hasson E (2017) The role of courtship 

song in female mate choice in South American 

Cactophilic Drosophila. PloS one, 12(5), e0176119. 

IPCC, 2014: Climate Change 2014: Synthesis Report. 

Contribution of Working Groups I, II and III to the 

Fifth Assessment Report of the Intergovernmental 

Panel on Climate Change [Core Writing Team, R.K. 

Pachauri and L.A. Meyer (eds.)]. IPCC, Geneva, 

Switzerland, 151 pp. 

Jackson ST & Overpeck JT (2000) Responses of plant 

populations and communities to environmental 

changes of the late Quaternary. Paleobiology, 26(S4), 

194-220. 

Jaenike J (1983) Induction of host preference in 

Drosophila melanogaster. Oecologia 58: 32-325. 

Karger DN, Conrad O, Böhner J, Kawohl T, Kreft H, 

Soria-Auza RW, Linder HP & Kessler M (2017) 

Climatologies at high resolution for the earthôs land 

surface areas. Scientific data, 4(1), 1-20. 

Karger DN, Conrad O, Böhner J, Kawohl T, Kreft H, 

Soria-Auza RW, Linder HP & Kessler M (2017) Data 

from: Climatologies at high resolution for the earthôs 

land surface areas. Dryad Digital. 

Karger DN, Nobis M P, Normand S, Graham CH & 

Zimmermann NE (2021) CHELSA-TraCE21k v1. 0. 

Downscaled transient temperature and precipitation 

data since the last glaciar maximum. Climate of the 

past discussions, 1-27. 

Kiesling R (1975) Los géneros de Cactaceae de 

Argentina. Boletín de la Sociedad Argentina de 

Botánica. 16:197-227. 

Kiesling R & Ferrari OE (2005) 100 cactus argentinos. 

O'Reilly Media, Inc. 

Lapenta AS, Campos Bicudo HE, Ceron CR & 

Cordeiro JA (1995) Esterase patterns of species in the 

Drosophila buzzatii cluster. Cytobios 84:13ï29 

Luebert F (2021) The two South American dry 

diagonals. Frontiers of Biogeography, 13(4). 

Machado AF, Nunes MS & Silva CR (2019) 

Integrating phylogeography and ecological niche 

modelling to test diversification hypotheses using a 

Neotropical rodent. Evol Ecol 33, 111ï148. 

Manfrin MH, De Brito RO & Sene FD (2001) 

Systematics and evolution of the Drosophila buzzatii 

(Diptera: Drosophilidae) cluster using mtDNA. 

Annals of the Entomological Society of America, 

94(3), 333-346. 

Manfrin MH & Sene FM (2006) Cactophilic 

Drosophila in South America: a model for 

evolutionary studies. Genetica, 126, 57-75. 

Marengo JA (2006) Mudancas climáticas globais e 

seus efeitos sobre a biodiversidade ï caracterizacao do 

clima atual e definicao das alteracoes climáticas para 

o território brasileiro ao longo do século XXI. 

Ministério do Meio Ambiente, Brasília. 

Markow TA (2019) Host use and host shifts in 

Drosophila. Current opinion in insect science, 31, 

139-145. 

Mart²nez Meyer E, Townsend Peterson A & Hargrove 

WW (2004) Ecological niches as stable distributional 

constraints on mammal species, with implications for 

Pleistocene extinctions and climate change projections 

for biodiversity. Global Ecology and Biogeography, 

13(4), 305-314. 

Martini MA (2016) Sinopsis de los eventos glaciarios 

del Cuaternario en la Cordillera Oriental de Argentina. 

Mayle F (2004) Assessment of the Neotropical dry 

forest refugia hypothesis in the light of 

palaeoecological data and vegetation model 

simulations. Journal of Quaternary Science, 19(7), 

713-720. 

Mayle F (2006) The Late Quaternary biogeographical 

history of South American seasonally dry tropical 

forests: insights from palaeo-ecological data. 

In Neotropical savannas and seasonally dry 

forests (pp. 395-416). CRC press. 

Meir P & Pennington T (2011) Climatic change and 

seasonally dry tropical forest. In: Seasonally Dry 

Tropical Forests (eds R. Dirzo, H. S. Young, H. A. 

Mooney & G. Ceballos) pp. 279ï300. Island Press, 

Washington 

Méndez UR & de la Peña M (2014) Compilación sobre 

teorías y ejemplos de modelos de nicho ecológico y 

áreas. Laboratorio de Sistemas de Información 

Geográfica, Durango, México. 

Mendes P, Velazco S, de Andrade AFA & Júnior P 

(2020) Dealing with overprediction in species 

distribution models: How adding distance constraints 

can improve model accuracy. Ecological Modelling, 

431, 109180. 

Mensch J, Hurtado J, Zermoglio P, de la Vega G, 

Rolandi C, Schilman P, Markow T & Hasson E (2017) 

Enhanced fertility and chill tolerance after cold-

induced reproductive arrest in females of temperate 

species of the Drosophila buzzatii complex. Journal of 

Experimental Biology, 220(4), 713-721. 



55 

 

Mensch J, Kreiman L, Schilman PE, Hasson E, 

Renault D & Colinet H (2021) Divergent metabolomic 

profiles of cold-exposed mature and immature females 

of tropical versus temperate Drosophila species. 

Comparative Biochemistry and Physiology Part A: 

Molecular & Integrative Physiology, 258, 110995. 

Merow C, Smith M & Silander Jr. J (2013) A practical 

guide to MaxEnt for modeling species' distributions: 

what it does, and why inputs and settings matter. 

Ecography, 36(10), 1058-1069. 

Mongiardino Koch N, Soto IM, Galvagno M, Hasson 

E & Iannone L (2015) Biodiversity of cactophilic 

microorganisms in western Argentina: community 

structure and species composition in the necroses of 

two sympatric cactus hosts. Fungal ecology, 13, 167-

180. 

Moreyra N, Mensch J, Hurtado J, Almeida F, Laprida 

C & Hasson E (2019) What does mitogenomics tell us 

about the evolutionary history of the Drosophila 

buzzatii cluster (repleta group)? Plos one, 14(11), 

e0220676. 

Moreyra N, Almeida F, Allan C, Frankel N, Matzkin 

L & Hasson E (2023) Phylogenomics provides 

insights into the evolution of cactophily and host plant 

shifts in Drosophila. Molecular Phylogenetics and 

Evolution, 178, 107653. 

Nyffeler R (2002) Phylogenetic relationships in the 

cactus family (Cactaceae) based on evidence from 

trnK/matK and trnL-trnF sequences. American 

Journal of Botany. 89:312-326 

OôDonnell MS & Ignizio DA (2012) Bioclimatic 

predictors for supporting ecological applications in the 

conterminous United States. US geological survey 

data series, 691(10), 4-9. 

OôGrady PM & DeSalle R (2018) Phylogeny of the 

genus Drosophila. Genetics, 209(1), 1-25. 

Oliveira DC, Almeida FC, OôGrady PM, Armella MA, 

DeSalle R & Etges WJ (2012) Monophyly, divergence 

times, and evolution of host plant use inferred from a 

revised phylogeny of the Drosophila repleta species 

group. Molecular Phylogenetics and Evolution, 64(3), 

533-544. 

Ortega-Baes P & Lowry M (2013) Echinopsis 

terscheckii. The IUCN Red List of Threatened Species 

2013: e.T152300A620937. 

Otto-Bliesner BL, Marshall SJ, Overpeck JT, Miller 

GH, Hu A & CAPE Last Interglaciar Project members 

(2006) Simulating Arctic climate warmth and icefield 

retreat in the last interglaciation.  Science, 311(5768), 

1751-1753. 

Owens HL, Campbell LP, Dornak, LL, Saupe EE, 

Barve N, Soberón J, Ingenloff K, Lira-Noriega A, 

Hensz CM, Myers CE & Peterson AT (2013) 

Constraints on interpretation of ecological niche 

models by limited environmental ranges on calibration 

areas. Ecological modelling, 263, 10-18. 

Patterson JT & Wheeler MR (1942) Description of 

new species of the subgenera Hirtodrosophila and 

Drosophila. Univ. Tex. Publs. 4213: 67-109. 

Pearson RG (2007) Speciesô distribution modeling for 

conservation educators and practitioners. Synthesis. 

American Museum of Natural History, 50, 54-89. 

Pearson RG & Dawson TP (2003) Predicting the 

impacts of climate change on the distribution of 

species: are bioclimate envelope models useful? 

Global Ecology and Biogeography 12:361-371. 

Pennington R, Prado D & Pendry C (2000) 

Neotropical seasonally dry forests and Quaternary 

vegetation changes. Journal of Biogeography, 27(2), 

261-273. 

Peterson AT (2006) Uses and requirements of 

ecological niche models and related distributional 

models. Biodivers. Inform. 3: 59-72. 

Peterson AT, Soberón J, Pearson R, Anderson R, 

Martínez-Meyer E, Nakamura M & Araújo M (2012) 

Ecological Niches and Geographic Distributions. 

Princeton: Princeton University Press.  

Piccinali R, Aguadé M & Hasson E (2004) 

Comparative molecular population genetics of the 

Xdh locus in the cactophilic sibling species 

Drosophila buzzatii and D. koepferae. Molecular 

Biology and Evolution, 21(1), 141-152. 

Prado D & Gibbs P (1993) Patterns of species 

distributions in the dry seasonal forests of South 

America. Annals of the Missouri Botanical Garden, 

902-927. 

Quipildor V (2017) Genética de la conservación de 

cactáceas: un análisis del cactus columnar Echinopsis 

terscheckii a distintas escalas espaciales y temporales 

R Core Team (2023) R: A language and environment 

for statistical computing. R Foundation for Statistical 

Computing, Vienna, Austria. URL https://www.R-

project.org/. 

Ribeiro BR, Velazco SJ, Guidoni Martins K, 

Tessarolo G, Jardim L, Bachman SP & Loyola R 

(2022) bdc: A toolkit for standardizing, integrating and 

cleaning biodiversity data. Methods in Ecology and 

Evolution, 13(7), 1421-1428. 

Ruiz A & Wasserman M (1993) Evolutionary 

cytogenetics of the Drosophila buzzatii species 

complex. Heredity 70: 582-596. 

Ruiz A, Cansian AM, Kuhn GC, Alves MA & Sene 

FM (2000) The Drosophila serido speciation puzzle: 

putting new pieces together. Genetica, 108, 217-227. 

Ruiz Posse E, Karlin UO, Buffa E, Karlin M, Giai 

Levra C & Castro G (2007) Ambientes de las salinas 



56 

 

grandes de Catamarca, Argentina. Multequina, 16(2), 

123-137. 

Ruzzante DE & Rabassa J (2011) Palaeogeography 

and palaeoclimatology of Patagonia: effects on 

biodiversity. Biological Journal of the Linnean 

Society, 103(2), 221-228. 

Sene FD, Pereira MA & Vilela CR (1982) 

Evolutionary aspects of cactus breeding Drosophila 

species in South America. Ecological genetics and 

evolution: the cactus-yeast-Drosophila model 

system/edited JSF Barker, WT Starmer. 

Sillero N, Arenas-Castro S, Enriquez Urzelai U, Vale 

CG, Sousa-Guedes D, Martínez-Freiría F, Real R & 

Barbosa AM (2021) Want to model a species niche? A 

step-by-step guideline on correlative ecological niche 

modelling. Ecological Modelling, 456, 109671. 

Simoes SDS, Zappi D, Costa GMD, de Oliveira G & 

Aona LYS (2020) Spatial niche modelling of five 

endemic cacti from the Brazilian Caatinga: Past, 

present and future. Austral ecology, 45(1), 35-47. 

Soberón J (2010) Niche and area of distribution 

modeling: a population ecology perspective. 

Ecography, 33(1), 159-167. 

Soberón J & Peterson T (2005) Interpretation of 

models of fundamental ecological niches and speciesô 

distributional areas. Biodivers. Inform. 2, 1ï10. 

Soto EM, Goenaga J, Hurtado JP & Hasson E (2012) 

Oviposition and performance in natural hosts in 

cactophilic Drosophila. Evolutionary Ecology, 26(4), 

975ï990.  

Soto EM, Mongiardino Koch N, Milla Carmona P, 

Soto IM & Hasson E (2017) Cactusïfungi interactions 

mediate host preference in cactophilic Drosophila 

(Diptera: Drosophilidae). Biological Journal of the 

Linnean Society, 122(3), 539-548. 

Soto IM, Carreira VP, Corio C, Padró J, Soto EM & 

Hasson E (2014) Differences in tolerance to host 

cactus alkaloids in Drosophila koepferae and D. 

buzzatii. PLoS One, 9(2), e88370. 

Soto IM, Carreira VP, Fanara JJ & Hasson E (2007) 

Evolution of male genitalia: environmental and 

genetic factors affect genital morphology in two 

Drosophila sibling species and their hybrids. BMC 

Evolutionary Biology, 7(1), 1-11. 

Soto IM, Carreira VP, Soto EM & Hasson E (2008) 

Wing morphology and fluctuating asymmetry depend 

on the host plant in cactophilic Drosophila. Journal of 

evolutionary biology, 21(2), 598-609. 

Soto IM, Carreira VP, Soto EM, Márquez F, Lipko P 

& Hasson E (2013) Rapid divergent evolution of male 

genitalia among populations of Drosophila buzzatii. 

Evolutionary Biology, 40, 395-407. 

Starmer WT (1982) Association and interactions 

among yeasts Drosophila and their habitats, pp. 159ï

174 Ecological Genetics and Evolution edited by 

J.S.F. Barker & W.T. Starmer. Academic Press, 

Sydney, Australia. 

Starmer WT & Fogleman JC (1986) Coadaptation of 

Drosophila and yeasts in their natural habitat. Journal 

of Chemical Ecology, 12, 1037-1055. 

Starmer WT, Lachance M, Phaff HJ & Heed WB 

(1990) The Biogeography of Yeasts Associated with 

Decaying Cactus Tissue in North America, the 

Caribbean, and Northern Venezuela. BMC 

Evolutionary Biology, 24, 235ï296. 

Stefanini MI, Milla Carmona P, Iglesias PP, Soto EM 

& Soto IM (2018) Differential rates of male genital 

evolution in sibling species of Drosophila. 

Evolutionary Biology, 45, 211-222. 

Taylor KE, Stouffer RJ & Meehl GA (2012) An 

overview of CMIP5 and the experiment design. 

Bulletin of the American meteorological Society, 

93(4), 485-498. 

Taylor KE, Stouffer RJ & Meehl GA (2009) A 

summary of the CMIP5 experiment design. PCDMI 

Rep., 33 pp. [Available online at http://cmip-pcmdi 

.llnl.gov/cmip5/docs/Taylor_CMIP5_design.pdf.] 

Throckmorton LH (1975) The phylogeny, ecology and 

geography of Drosophila. Handbook of Genetics (ed. 

R.C. King), Vol. 3. pp. 421ï469. Plenum, NY. 

Thuiller W & Münkemüller T (2010) Habitat 

suitability modeling. Effects of climate change on 

birds, 77-85. 

Tidon-Sklorz R & Sene FM (1995) Drosophila 

seriema: a new member of the Drosophila serido 

(Diptera, Drosophilidae) superspecies taxon. Annals 

of the Entomological Society of America 88: 139ï142. 

Tidon-Sklorz R & Sene FM (2001) Two New Species 

of the Drosophila serido Sibling Set (Diptera, 

Drosophilidae). Iheringia (Série Zoología) 90: 141ï

146. 

Tonni EP & Noriega JI (2001) Una especie extinta de 

Pseudoseisura Reichenbach 1853 (Passeriformes: 

Furnariidae) del Pleistoceno de la Argentina: 

comentarios filogenéticos. Ornitología Neotropical, 

12(1), 29-44. 

Tosi D & Sene FM (1989) Further studies on 

chromosomal variability in Drosophila serido 

(Diptera, Drosophilidae). Revista brasilera de 

Genética 1: 729ï746 

Turchetto Zolet AC, Pinheiro F, Salgueiro F & Palma

Silva C (2013) Phylogeographical patterns shed light 

on evolutionary process in South America. Molecular 

ecology, 22(5), 1193-1213. 



57 

 

Vanzolini PE (1981) A quasi-historical approach to 

the natural history of the differentiation of reptiles in 

tropical geographic isolates. Papeis Avulsos Zool., 

Sao Paulo 34: 189ï204. 

Velazco S, Rose M, de Andrade A, Minoli I & 

Franklin J (2022) flexsdm: An r package for 

supporting a comprehensive and flexible species 

distribution modelling workflow. Methods in Ecology 

and Evolution, 13(8), 1661-1669. 

Vilela CR & Sene FM (1977). Two new neotropical 

species of the repleta group of the genus Drosophila 

(Diptera, Drosophilidae). Papeis Avulsos Zool. 30: 

295ï299. 

Werneck F, Costa G, Colli G, Prado D & Sites Jr J 

(2011) Revisiting the historical distribution of 

Seasonally Dry Tropical Forests: new insights based 

on palaeodistribution modelling and palynological 

evidence. Global Ecology and Biogeography, 20(2), 

272-288. 

Werneck F, Gamble T, Colli G, Rodrigues M & Sites 

Jr. J (2012) Deep diversification and long term 

persistence in the South American ódry diagonalô: 

integrating continent wide phylogeography and 

distribution modeling of geckos. Evolution, 66(10), 

3014-3034. 

Williams J, Jackson S & Kutzbach J (2007) Projected 

distributions of novel and disappearing climates by 

2100 AD. Proceedings of the National Academy of 

Sciences, 104(14), 5738-5742.

  



58 

 

7. INFORMACIÓN SUPLEMENTARIA  

 

Tabla S1. Registros georreferenciados de poblaciones de la especie D. koepferae. 
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Tabla S2. Registros georreferenciados de poblaciones de la especie de cactus T. terscheckii. 
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Tabla S2. Registros georreferenciados de poblaciones de la especie de cactus T. terscheckii (continuación). 

 

 



61 

 

Tabla S2. Registros georreferenciados de poblaciones de la especie de cactus T. terscheckii (continuación). 
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Figura S1. Resultado de la distribución potencial para la especie D. koepferae para los cinco algoritmos 

utilizados y una resolución de 10 minutos. Se agruparon los tres períodos de estudio: presente, último 

máximo glaciar (LGM) y último interglaciar (LIG). GLM: Modelos Lineales Generalizados. GAM: 

Modelos Aditivos Generalizados. SVM: Support Vector Machine. RDF: Random Forest. MXD: Máxima 

Entropía por defecto. 


