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RESUMEN

La region semiarida del sur de Sudamérica presenta una compleja historia
geoldgica y climatologica, entre las que destaca el tltimo mé&yiactarocurrido hace
aproximadamente 21 mil afios como uno de los eventos paleoclimaticos responsables del
aumento de la aridez en la region. Este factor influyd fuertemente en los patrones de
distribucion de la biodiversidad alli presente, entre las que sergrasualgunas especies
sudamericanas del génddoosophila

Este trabajo tiene como objetivo aportar nuevos elementos a la reconstruccion de
la historia biogeogréfica evolutiva de la especie de mosca cadfdaepferaePara
ello, se ha modelado su distribucion potencial en el presente tomando como factores
condicionantes diferentes variables explicatorias ecoldgicas, tanto climaticas como
biolégicas (distribucion actual de su principal cactus hospedabiichocereus
terschecki. Ademaés, se ha analizado su distribucion potencial a diferentes escenarios
temporales, tanto del pasado (Ultimo interglae@dG, hace 130.000 afioy ultimo
maximoglaciar-UMG, hace 21.000 afigscomo del futuro (emision de GBaja, media
y alta).

Como resultadose observ que la distribucion potencial de. koepferaeen el
presente es mas restringida cuasdaonsidera el factor bioldgico (distribucion de
terscheckii en su modelado. Esto indica la estrecha relacién en la estimacion del nicho
ecoldgico que existe entre la mosca y su hospedador. Por otro lado, las distribuciones a
tiempos pasados para ambas especies habrian sido mas amplias que las actuales
(principalente en el noroeste y centro argentino), y es coherente con los ambientes
aridos hipotetizados para el UIG y UMG en Sudamérica. Sin embargo, bajo diferentes
escenarios futuros de emision dexd@3 resultados no fueron concluyentes.

En conclusién, este trabajo aporta una perspectiva novedosa al estudio de la
historia biogeogréafica del sistema caelesaduraDrosophila dado queanaliza la
relevancia de considerar el factor biolégico, como lo es su recurso de cria, en la

distribucion deD. koepferag/ su evolucion en Sudamérica.

PALABRAS CLAVE: Modelado de distribucion Cambios biogeograficos Drosophila

cactofila



ABSTRACT

Present, pastnd future distribution patterns of the cacti species

Drosophila koepferae

The semiarid region of southern South America has a complex geological and
climatological history. The lagflaciarmaximum, 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, inaling 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 speCiekoepferaeFor 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 terscheckjias conditioning factors. In addition, its potential distribution
has been analysed for different time scenarios, both in the past (laglaiciger-LIG,
130.000 years agand lasglaciarmaximum-LGM, 21.000 years agpand in the future
(low, medium and high C£€emissions).

As a result,it has beerobserved that the current potential distributionDof
koepferaeis more restricted when consideg the biological factor (distribution of.
terscheckij 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 Argentinand this is consistent with the arid
enviornments hypothesised for the LIG and LGM in South America. However, under
different future scenarios of G@missions, the results were inconclusive.

In conclusion, this work contributes a novel perspective to the study of the
biogeographic history of the cactysastDrosophilasystemas itanaly®sthe relevance
of considering the biological factor, such as its breeding resource, in the distribution of

D. koepferaeand its evolution in South America.

KEY WORDS: Distribution modelling Biogeographical change<actophilicDrosophila
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1. INTRODUCCION

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

En América del Sur se encuentran actualmente dos grandes areas conspicuas,
muchas veces confundidas entre si, denominadas por Luebert (2021) como Diagonal
Arida Sudamericana Este (DASE) y Diagonal Arida Sudamericana Oeste (DASO). La
DASE, probablemente lamas conocida bajo ese nombre, se refiere a la concatenacion de
regiones aridas y semiaridas que se extienden desde el noreste de Brasil al noroeste de
Argentina, y estd formada por los dominios de Caatinga, Cerrado y ChacdAJig
(Prado y Gibbs 1993, Werneek al.2012). Esta region esta caracterizada por albergar
una gran densidad y diversidad de especies vegetales xerofitas (Hueck 1972). La DASO,
por otro lado, se refiere a las regiones aridas y semiaridas que van desde el sur de
Argentina hasta el oeste Ber( y est&ormada por las provincias fitogeograficas de la
Patagonia, el Monte, la Prepuna, la Puna y los desiertos de Atacama y Per8)Fig. 1
(Cabrera 1971, Eriksen 1983, Aszabbsal.2016).
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Figura 1. Las diagonales aridas sudamerican®s.DASE (Caatinga, Cerrado y Chacd®: DASO

(Patagonia, Monte, Prepuna, Puna Seca, Atacama y desiertos peruanos) (tomada de Luebert 2021).



Pueden considerarse amlgi@gonales aridasomoestructuradoras de una serie
de patrones biogeograficos sudamericanos. Por un lado, podrian estar modelando
patrones de colonizacion y diversificacion de linajes adaptados a zonas aridas. Por otro
lado, podrian estar actuando como barrera para otrossligag no serian capaces de
sobrevivir en estos tipos de ambientes, y se ha sugerido que son responsables de
disyunciones biogeogréficas a ambos lados de las diagonales (Luebert 2021). Sin
embargo, poco se ha documentado sobre posibles conexiones biagasgréfe ellas.

En la region sudamericana han sucedido numerosos eventos climaticos que han
moldeado su biodiversidad, como glaciaciones de distinta intensidad y duracion desde
finales del Mioceno (Ruzzante y Rabassa 2011). Entre éstos, se destaca el tltimo maximo
glaciar(UMG, aprox. 21.000 afios atras), evento que provoco la reduccion del rango de
especies en diferentes zonas (Turchetto Zilet.2013). En el dltimo periodglaciar
particularmente, hubo una expansion de formaciones desérticas sobre grandes masas
forestales, dando como resultado cambios en la topografia de las llanuras brasilefias y de
las depresiones en el centro de América del Sur, asi como epénigkiaresle mayor
altitud de | a Cordillera de | os Andes (Abod:
Sene 2006). En leigura2 se muestra un esquema propuesto por Tonni y Noriega (2001)
de los principales tipos de vegetacion en el UMG.

Estudios basados en la presencia de especies vegetales actuales y fosiles de polen
propusieron que la actual distribucién dispersa de la DASE en América del Sur es el
resultado de la fragmentacion relativamente reciente de un bosque seco, anteriormente
mas extendido y de distribucién continua, debido a las condiciones climéticas aridas
asociadas al UMG (Prado y Gibbs 1993, Penningtoal. 2000). A esto se lo conoce
como Ahip-tesis de | os refugios ;o0e0MEler nos de
et al.2016).

Especificamente, se propusieron dos paletenarios para explicar la actual
distribucion digunta de la DASE en Sudamérica, basados en la hipdtesis antes
menci onada. Prado y Gibbs ( 1@8ekst®gncor opgpuei er o
sugiere una expansion de la DASE por toda Sudamérica durante los periodos secos y frios
de las glaciaciones del Cuaternario, conectando las trayectorias de todos los dominios de
la diagonal arida (Caatinga, los fragmentos del centro, sureste ptsudeeBrasil, los
nacleos de Misiones, Chaco y Piamongealgunas zonas diantas de los Andes
tropicales). En consecuencia, la distribucion fragmentada y dispersa actual seria un relicto

climéatico de un arco pleistécico, de formacion de bosques estacionales (de delb
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Figura 2. Principales areas de vegetacion en Sudamérica durante el Gltimo ngdamao(UMG, aprox.
21.000 afios atras): Areas cerradas (selvas y bosqu2sireas semicerradas (monte y caatingaj\reas

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

2016). Por el contrario, Pennington yatobradore$2000) proponen que la DASE no se
limitaba a formar un "arco pleistocénico" alrededor de la periferia de la cuenca
amazobnica, sino que ampli6 su area de distribucion geografica hacia las tierras
amazobnicas bajas durante los periodos glaciares (espedalcherante el UMG).
Posteriormente, la DASE repleg6 su area mas amplia en el centro y sureste de Brasil
durante los climas célidos del Holoceno, lo que causo la actual distribucyantdisle
susbosques secos (de Matbal.2016).

Ambas hipétesis describen un escenario claro de una DASE pasada mas extendida
y continuamente distribuida durante el UMG, que contrasta con su distribucion mas
reducida y fragmentada en la actualidad (es decir, los refugios actuales) (det klelo
2016). Aun asi, hay estudios filogeograficos que no apoyan ninguna de las dos hipotesis
de refugios modernos de bosque seco en Sudamérica (det\dk@016) y otros que si
lo hacen (Caetanet al.2008, Collevattet al.2012).

Estudiar los eventos climaticos pasados y actuales es fundamental para

comprender, o predecir, cuales seran los cambios esperados en las distribuciones de las
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especies en el futuro. Se sabe qusedambios en el clima causados por las alteraciones
fisicoquimicas de la atmosfera dan lugar a ciclos naturales de calentapiento
enfriamiento globales (de Oliveirt al. 2017). Sin embargo, con el aumento de las
emisiones de gases de efecto invernadero, estos ciclos se estan acelerando y afectando al
clima global (Marengo 2006). Este cambio climatico inducido por el ser humano esta
modificando ambientes actualmente casaztidos por su humedad y densa vegetacion
en ambientes calidos y secos, dando paso a vegetacion caducifolia que incluye grupos de
plantas tolerantes a ambientes mas aridos, como las cactaceas (Meir y Pennington 2011).
Ademas de las transformaciones de passajes naturales, los cambios en el clima
constituyen una importante amenaza para la biodiversidad, especialmente en entornos con
gran riqueza de especies 0 endemismo (Simbais2020).

Segun Barros y colaboradores (2015), gue hamadb algunos de los cambios
en las condiciones climaticas que se esperan bajo diferentes escenarios de emisiones de
CO, (gas de efecto invernaderddabra un aumento general de temperatura en la
Argentina deaproximadament®,5-1,0 °C para el periodo comprendido entre los afios
2016 y 2035, y este rango de aumento se observa tanto en el escenario de media 'y maxima
emision de C@ Sin embargo, para el periodo comprendido entre los afios 2081 y 2100,
las diferencias entre ambos escenarios son notables. En un escenario de emisjon media
el aumento de temperatura previsto es superior a 1,0 °C en todo el pais, y seria mas
pronunciado en el norte y el oeste que en el sur y el este, situandose el noroeste en el
rango de 22,5 °C. Para el escenario de maxima emision, el patron geografico de
aumento de temperatura es similar, pero el calentamiento es considerablemente mayor,

alcanzando los 3,%C en el noroeste argentino.

1.2.Modelado de distribuciones potenciales como herramienta en biologia evolutiva

Han surgido en los dltimos veinte afios nuevas metodologias para poder estudiar
los patrones biogeogréficos de las especies. Entre ellas se encuengsiudiass de
modelos de nicho ecoldgico. A este ultimo concepto lo definiremos como las condiciones
ecologicas que una especie requiere para mantener sus poblaciones en una region
determinada, ya sean los efectos que la especie tiene sobre sus recuoti@s especies
con las que interactta o los efectos de las condiciones ambientales y climéticas (Peterson
et al. 202). El area de distribucion de la misma es una combinacion compleja de su
ecologia e historia evolutiva (Brown 1995), y esta determinaddiypersos factores que

operan con diferentes intensidades y a diversas escalas (Gaston 2003, Pearson y Dawson
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2003). Principalmente, el nicho ecoldgico de una especie existe en un espacio ambiental,
es decir, en un espacio multidimensional en donde variables bioticas y abibticas se
combinan y determinan los ambientes que esa especie puede ¢@bitaayor aptitud
(Peterson et al. 2@). Este espacio virtual puede ser proyectado en el espacio geografico
(un mapa georreferenciado) e ilustrar en qué areas geogréficas se da la combinacion de
variables encontrada (Sillero et al. 2021). De esta manera se puede regcsustru
distribucion geografica potencial, basada en el nicho ecoldgico estimado anteriormente.
Particularmente, tres factores son de especial importancia y se ilustran en el
diagrama denominadBiotic i Abiotic T Mobility (BAM) (Fig. 3, Soberdén y Peterson
2005).

B

Variables bidticas

A

Variables abicticas

Nicho
fundamental

Nicho
ocupado

M

Area accesible

Figura 3. Diagrama BAM. Conjunto de variables biéticas (B), abioticas (A) y capacidad de dispersiéon de
una especie (M) quefluyen en la determinacién del nicho ocupado de una especie (figura modificada de
Peterson et al. 2@

La circunferencid indica la combinacion de condiciones o variables abioticas o
ambientales que permiten la supervivencia y reproduccion de la especie. Delimitan esta
zona, por ejemplo, variables climaticas, condiciones edéficas, altitudinales, etc., que
imponen limites figldgicos a la capacidad para persistir en una region (Soberén y
Peterson 2005, Méndez y de la Pefia 20Rdj.su parte, la circunferendsarepresenta
el conjunto de interaccionegerespecificague modifican la capacidad de supermisia
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 hébitat de la especie de interés (Soberdn y Peterson 2005, Méndez y de la

Pefia 2014). Finalmente, la region delimitada [domdica que la especie soOlo estara
presente en | a regi-n que ella pueda accede
de dispersion de la misma (Soberén y Peterson 2005, Méndez y de la Pefia 2014).

A partir de estos tres conceptos anteriores, pueden diferenciarse otros dos que
resultan de la combinacion de los anteriores. Por un lado, puede definimsehan
ecologico fundamental es decir, la combinacion favorable entre un conjunto de
variables abioticas (p@jemplo,climaticas) para una especie, pero que no tiene en cuenta
las relaciones interespecificas ni la accesibilidad para la misma (existencia de barreras,
falta de tiempo para colonizar, etc.). Asimismo, se puede definimialm ecoldgico
ocupadocomo el conjunto de variables abidticas y bibticas (y sus combinaciones) en el
espacio ambiental virtual que resulta adecuado para la especie, y que ademas es accesible
parala misma (Petersonetal. 201 Al gunos autores tambi ®n | o
ecol -gico real i zahAmbascobthactornes descidtas arribd pubden .
extrapolarse al espacio geografico, y asi se obtendria en qué lugares del mapa se dan
potencialmente esas condiciorsgstas Esto es lo que determinara las distribuciones
potenciales de la especie.

La t®cnica denominada fAModel ado del Nich
es una herramienta matematica que ayuda a comprender el efecto de diversas variables
ambientales sobre los patrones de biodiversidad que, a su vez, permiten reconstruir la
historiaevolutiva de las especies. Especialmente, el MNE es (til para delimitar el nicho
ocupado de un conjunto de organismos (poblaciones, especies, etc.) y, a partir de su
proyeccion al espacio geografico, es posible reconstruir su distribucién geografica
potendal. Esta metodologia ha demostrado ser exitosa, contribuyendo a importantes
avances en estudios biogeograficos (Alvar8daoano y Knowles 2014). Al integrar
informacion espacial y ambiental, el MNE aplicado a las inferencias biogeograficas
permite invesgar el papel de diferentes variables ecolégicas en los procesos de
diversificacion de especies y, por lo tanto, ampliar el entendimiento de la historia
evolutiva de los grupos involucrados (Machado et al. 2019). Ademas, el andlisis del clima
a lo largo detiempo es util para cuantificar los efectos del cambio climatico en la
di stribuci-n de | as especies en escenari os
2012).

Estas técnicas han experimentado un gran crecimiento en los Ultimos quince afios
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(Thuiller et al. 2009). Esto se debe, en parte, a la creciente disponibilidad de datos: esta
informacion estd ahora disponible en linea en grandes bases de datos, por ejemplo, a
través de laGlobal Biodiversity Information FacilityGBIF, Edwards 2004), que
actualmente proporciona acceso a mas de 150 millones de registros. Ademas, el otro tipo
de datos necesarios para realizar MNE son
variables climéticas, que también han explotad@eninos de disponibilidh resolucién
y facilidad de uso (Soberén y Peterson 2005, Soberén 2010).

Al estimar el area ocupada o el nicho ecoldgico de una especie o poblacion, segun
Méndez y de la Pefa (2014), hay dos preguntas concepduatesy en cuenta: ¢ cual es
el contexto ecoldgico y biogeografico del problema, o configuracion BAM (especies en
unaisla, especies en un continente, especies expandiendo su rango, entre otros)? ¢,con qué
clase de datos se cuenta (Unicamente presenciagn@ess y ausencias estrictas,
presencias y pseudusencias, datos de fondwackground datg? El modelado en si
mismo toma como insumo las variables ambientales de interés y los puntos de presencia
de poblaciones de la especie, y busca su correlacién. El resultado, que representa la
prediccion de la aptitud de habitat en el espacio ambiental, puede ser proyeahdo en
espacio geografico y ver en qué areas geograficas se encuentra la combinacion 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 laidlistribuc
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 ecoldgico requieren
puntos de presencia y pset@asencia de poblaciones de la especie, gsagquieren
puntos de presencia y tlackground Los puntos de pseudmsencia son las zonas sin
informacion definitiva sobre la ausencia de la especie, pero que son creados
Aartificial menteo con el fin de psardopor ci
andlisis (Soberon y Peterson 2005, Sillero et al. 2021). Por otro lado, los puntos de
backgroundson aquellos usados para contrastar ambientalmente las presencias y definir
las areas ambientales propicias y disponibles, pero no usadas por la especie (Merow et al.
2013, Sillero et al. 2021).

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

aridos de Sudameérica

El géneroDrosophila esta compuesto por aproximadamente 2.000 especies,

distribuidas en los subgénei®sphophorag Drosophila(O'Grady y DeSalle 2018). Este
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altimo es el mas diverso y contiene, entre otros, al greyeta originado de la radiacion
virilis-repletahace aproximadamensgetemillones de afios (Moreyet al.2023).Este
ualtimo se encuentra constituido por 106 especies (O'Grady y DeSalle 2018).

Las especies de este género se crian y alimentan de la comunidad microbiana
(bacterias, moho y levaduras) asociada a una gran variedad de reaigsocano flores
(Brncic 1983), hongos (Jaenikt 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 arafias (Hardy 1965). Sin embargo, las especies del
gruporepletason, en su mayoria, cactofilas (Fy(Oliveira et al. 2012)Pueden utilizar
como recursale cria, apareamiento y alimentac&species de cactus columnares (por
ejemplo, del génerdrichocereu}, cactus del géner@puntig ser polimérficas Wsar
ambos grupos de cactdceas como recurso), utilizar el suelo, u otras opkc@nes.
distribucion dégruporepletaabarca gran parte de América: se distribuye desde México
hacia elsur, atravesandan eje norestsuroeste sobre la DASE de Sudamérica (entre el
Amazonas y el bosque atlantico), en donde abunda la vegetacion xerofitica (Prado y
Gibbs 1993), y los dominios de Caatinga, Cerrado y Chaco (Manfrin y Sene 2006).

Una de las radiaciones mas interesantes dentro del gepjpeia dio lugar al
complejoDrosophila buzzatihace aproximadamentesmillones de afios (Moreyra et
al. 2023),conformado por loglustersD. martensisD. stalkeriy D. buzzatii(Ruiz y
Wasserman 1993). A este Ultimo lo constituyen actualmente siete especies noMinales:
buzzatii (Patterson y Wheeler 1942). serido (Vilela y Sene 1977)D. antonietae
(Tidon-Sklorz y Sene 2001D. seriemgTidon-Sklorz y Sene 1995I. gouveai(Tidon-
Sklorz y Sene 2001]). borboremaVilela y Sene 1977) Y. koepferagFontdevila et
al. 1988). Estelusteres considerado monofilético gae las especies que lo componen
comparten los rarreglos cromosoémicosabc 2abmnz7 3fRuiz y Wasserman 1993). A
excepcion dd. buzzatij que es nativa de las zonas aridas del sur de Sudamérica y que
colonizo otros continentes siguiendo a sus plantas hospedadoras (quepmortia ficus
indica han sido introducidas en distintas partes del mundo), el resto de las especies del
clusterson endémicas de América del Sur (Manfrin y Sene 2006). Particularmente, se
distribuyen entre Brasil, Argentina, ParaguayByglivia (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 Unicas sobre, por ejemplo,
evolucion de la adaptacion a sistemas aridos y uso de plantas hospedadoras (ldasson e

2009, 2019), evolucion gendémica (Guillén et al. 2015), adaptaciones fisiolégicas a los
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cambios de temperatura (Mensch et al. 2021), evolucién morfolégica (Soto et al. 2013,

Stefanini et al. 2018, Bouzas et al. 2021) y filogeografia (Franco et al. 2013), entre otras.
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Figura 4. Mapeo del uso de hospedadores por las especies dekgplgta(figura modificada de Oliveira

et al. 2012, tomada de Iglesias 2016). En el recuadro rojo se resaltan las espetissedBl buzzatii
incluidas en el estudio del trabajo de orig€adas ellas utilizan como recurso de cria, apareamiento y
alimentacion los cactus columnares y s6lo algunas especies son polimorficas (también utilizan los del
géneroOpuntig). Con una flecha negra se sefiala a la esfdi@epferagque es polimoérfica (su recurso

primario son los cactus columnares, y secundario los derg®puntia).



@ D. antonietae
@ D. borborema
D. buzzatii

@ D. gouveai
D. koepferae
D. serido

@ D. seriema

Figura 5. Mapa de distribucién hipotética de las especies del clbsteratii(tomada y modificada de
Iglesias y Hasson 2011)a especi®. buzzatitiene una distribucién en todo el continente, es por eso que

no presenta color.

Las especies delusterbuzzatiison saprofitéfagas, es decir, utilizan como recurso
de cria, apareamiento y alimentacion los tejidos necroticos de algunas especies vegetales.
Particularmente, esteluster utiliza como recurso el grupo de las cactaceas (Markow
2019). Dado su gran contenido de agua, estos tejidos constituyen uno de los pocos
sustratos que pueden considerarse mas benignos para la cria de las larvas ante la
adversidad de los ambientes xéricos. A las moscas que utilizan como principal recurso a
aljunas cact8ceas se | as Mdrkowd0i9) na fimoscas cac
El sistema cactuevaduraDrosophilaes uno de los modelos mas abordados en
ecologia evolutiva (Manfrin y Sene 2008arkow 2019. Este sistema estd compuesto

por la interaccién entre comunidades de cactaceas, microorganismos y drosofilidos
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(Fogleman y Danielson 20Q1y sudinamica inicia con la formacion de un bolsillo de
descomposicion 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 necroticalel cactus se convierte en sustrato para el desarrollo de
comunidades de bacterias y levaduras, las cuales conforman el componente
microorganismico del sistema, y cuya composicion suele ser -aspasifica $tarmer

et al. 1990,Foster y Fogleman 1993). Finalmente, la necrosis es colonizada por una
diversa comunidad de artropodos, entre las que se encuentran algunas especies de
Drosophila Esta comunidad suele variar entre estaciones y también es especifica del
cactus hospedador (Castrezana y Markow 20Mahgiardino Koch et al. 2018ouzas

et al. 2021).

El hecho de que las levaduras consgtula principal fuente de alimento para las
moscas, que éstas cumplan un importante papel en la dispersion de las levaduras (Gilbert
1980, Starmer 1982), y que las cactaceas sean sus principales hospedadoras, indica que
éste es un excelente sistema de cloew@n entreDrosophilg las levaduras y el cactus
(Starmer y Fogleman 1986, Manfrin y Sene 2006, 8o&b. 2017.

La especie cactofilB. koepferadFontdevila 1988) es parte dalisterbuzzatiiy
especie hermana del grupo conformado pPorborboremay D. antonietag con
divergencia hace aproximadamente 94.000 afios (Moreyra et al. 2023). La distribucion de
D. koepferaese ha registrado en la zona montafiosa de Bolivia y, en Argentina, en las
regiones biogeograficas del Monte (donde es la especie cactofila mas abundante), de las
Yungas y del Chaco (serranias de Tucuman y Salta), aunque es un componente
minoritario de la omunidad de drosofilidos en esas areas (Fontdevila et al. 1988, Tosi y
Sene 1989)Esta distribucion coincide con BASO (Luebert 2021)A su vez,D.
koepferaautiliza y se la encuentra asociada principalmente a las cactaceas columnares de
los géneroLereusy Trichocereusy de manera secundaria a los cactus del género
Opuntia (Soto et al. 2012, Hasson et al. 2018Bh particular, se conoce su estrecha
relacion con la especie de cactlis terscheckii(Britton & Rose 192Q) conocida
vul gar ment e .Estaseencdntden rdvisiontaxonémica en los dltimos afos,
en donde se discute si pertenece al géieihocereuso Echinopsis(denominada
Echinopsis terscheckiParmentier ex Pfeiér- H.Friedrich & G.D.Rowley1974); a lo
largo de esta tesis nos referiremos a la misma conerschecki{Hunt 2006) Esh es
una especie de cactus columnar endémico del noroeste de Arggnénalistribuye

principalmente en el noroeste del pais y regiones de Cuyo, dentro de un rango altitudinal
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gue oscila entre los 700 y 2.200 metros sobre el nivel del et 2006,Quipildor
2017).Actualmente,T. terscheckiforma parte de la lista roja de especies de la Union
Internacional para la Conservacion de la Natura{@H&€N) y estd catalogada como
especie vulnerable (Ortedgmes y Lowry 2013). A pesar de que su rango de distribucion
es relativamente amplio, las poblaciones estan disminuyendo debido a que el area propicia
para esta especie se ve afeatadtualmente por el avance de la agriculturaay |
urbanizacién. Se estima que las poblaciones se han reducido al menos un 30% en los
altimos 30 afios debido a la pérdida y uso del hal@atpildor 2017). Sélo dos
poblaciones, una correspondiente al sector sur (Valle F8dih Juan, Argentina) y otra
al sector norte (AlemantaSalta, Argentina) de su distribucion, se encuentran dentro de
areas protegidas, lgue expone al resto de las poblaciones a una situacion vulnerable
frente a posibles cambios (Quipildor 2017).

Hasta el momentolo se ha llevado a cabo un estudio en el questimadda
distribucion potencial de las especies dester buzzatjientre ellas la dB. koepferae
para el ultimo maximo glaciar, el Holoceno, y dos escenarios de emision@B&mhs
Leal et al. 2019) Sin embargo, allho se haincluido como factor limitanteen sus
distribucionessus recurs@ biolégicos primarics. Es por este motivo ques interesante
seguir esta linea de investigacion y aportar informacion a este fenédmeno de coevolucion

mediante este abordaje.

2. OBJETIVOS E HIPOTESIS

El objetivo general de este trabajo es analizar la historia biogeogréfica de la
especie cactéfil®. koepferaanediante el estudio de las distribuciones potenciales en el
presente, el Ultimo maximglaciar(UMG, aprox.21.000 afios) y el dltimo interglaciar
(UIG, aprox. 130.000 afiog)simismo, se propone estimar el efecto del cambio climéatico
antrépico en su rango de distribucion.

En particular, se plantearon los siguientes objetivos especificos:

Estimarel nicho ecoldgico fundamental de la espdzikoepferaeanediante el

modelado de su nicho ecoldgico y describir su distribucion geografica potencial

en el presente.

Estima el nicho ecoldgico fundamental de la espdci¢erscheckimediante el

modelado de su nicho ecolégico y describir su distribucion geogréafica potencial
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en el presente.

Estimarel nicho ecoldgico ocupadte D. koepferaencluyendo erel modeloel
patron de distribucion de. terscheckicomo variable explicatoria, ademas de |
variablesclimaticas.

Reconstruir la paledistribucion deD. koepferagoara elultimo maximoglaciar
(aprox. 21.000 afios) y el ultimo periodo interglaciar (aprox. 130.000 afios)
base a los modelos anteriores.

Estudiar la distribucion dB. koepferadajo tres escenarios de cambio climatico
que contemplan diferentes emisiones de (RICP2.6-baja emision, RCP7-
emisiones intermediay RCP8.5-emision alta) para el periodo comprendido

entre los afios 2041 y 20MCP: via representativa de concentracion.

En relaciébn con los objetivos, se pusieron a prueba las siguientes hipoétesis
(expresadas comupotesisalternativas):

La incorporacion de la distribucion @ieterscheckicomo variable explicatoria al

modelodeD. koepferaegestringe la distribucion desta ultima

La distribucidnactualde D. koepferaees mas restringida que su distribucion en

el ultimo maximoglaciar.

Las distribuciones potenciales @& koepferaebajo distintos escenarios de

cambio climaticasonmayores a las distribuciones actuales.

3.METODOLOGIA

El &rea de estudio de interésmprende el dominio del Chaco ubicado sobre la
DASE vy las provincias fitogeograficas del Monte, Prepuna y Puna ubicadas sobre la
DASO.

El modelado de nicho ecolégico fundamentallekoepferaese realizdé con
diversos algoritmos, utilizando como variables explicatorias un conjunto de variables
climaticas (con resolucién de 10 minutos y 30 segundos para el presente) y, como variable
respuesta, los datos georreferenciados de poblaciones de tae esptgenidos de
busquedas bibliogréaficas. Un ensamble de los modelos obtenidos se proyecto al espacio
geografico, indicando la distribucion potencial de la misma en el presente. A partir de

este modelo de nicho, el mismo fue proyectado al pasado (UM&) Wiilizando las
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reconstrucciones climaticas disponibles para estos periodos.

Por otro lado, se model6 el nicho ecoldgico fundament@l terscheckiusando
solamenteapas climaticason resolucidén de 10 minutos para el presente, y se lo proyecto
a los mismos periodos temporaleg ge estudiaron paka koepferae

Se repitié el modelado de nicho ecoldgico par&oepferaausando capas con
resolucién de 10 minutos y afiadiendo como variable explicatoria los reswibdeiogios
de aptitud de habitgtaraT. terscheckijiy se lo proyect6 para los periodos UMG N5
(teniendo en cuenta, en cada uno de estos periodos, la calidad de habitat de su recuso en
esos momentos temporale§e decidio modelar con variables con resolucion de 10
minutos para poder compatibilizar los resultados entre ambas especies.

Por dltimo, con el objetivo de analizar las distribuciones futteagendoen
cuentadiferentes escenarios de cambio climatsm proyecto el nicho ecolégico actual
deD. koepferagsin tener en cuenta la variable de nichd derscheckjipara diferentes
escenarios que tienen en cuenta tasas crecientes de emision, dea@Cel periodo
comprendido entre los afos 2041 y 2070.

En la Figureb se muestra un esquema con los principales ejes metodoldgicos del

trabajopresentadoarriba y,acontinuacion, se detalla el procedimiento.

3.1.0btencion de reqistros

0 Drosophilakoepferae

Se recopilaron datos georreferenciados de ocurrencia de poblaciori2s de
koepferaale bases de datos y blsqueda bibliogréfica, tanto en repositorios web como en
publicaciones cientificas. Los repositorios utilizados fuegistema Nacional de Datos
Bioldgicos(SNDB), Proyecto Internacion&arcode of Lifg(iBol), Global Biodiversity
Information Facility(GBIF), TaxoDros DrosophilaiNaturalist También, se incluyeron
datos de colecta obtenidos por el grupo de investigacién, pero no publicados adn.

Se analizarotos registros encontrados y@®cedida depurarlos maralmente
descartando aquellos considerados no seguros, ya sea por dudas en la georreferenciacion

o incertidumbre en la determinacién taxondmica, mediante su basqueda en Google Earth.

0 Trichocereugerscheckii

La obtencion, robustez y curacion de los datos se realiz6 mediante el fmlpuete
(Ribeiroet al.2022) en el software R v4.2.R (Core Team 2023En este caso solo se

consultaron los repositorios web GBiRaturalist, Integrated Digitized Biocollections
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(iDigBio) y SpeciesLink

Dado que esta especie esta en peligro de extincion, todas las bases de datos
muestran la ubicacion georreferenciada con una imprecision de 30 kildbmetros de radio,
para mantener su estado de conservacion. Esto llevo a tomar la decision de emplear, para
el modelado de nicho ecolégico de esta especie, variables climaticas con dastéuci
10 minutos (y asi compatibilizar el tamafio de grilla con el grado de imprecigidn).
cuantoa la robustez y curacion de los datos, se comenzd por buscar registtos tagp
nombres sinénimos de la espe€le terscheckily E. terscheck)i y se leindicé a la
funcion del paquetddc que los tome como equivalentdsuego, se aplicaron los
siguientes filtros a la base de datos:
- Se tuvieron en centasololos registros en Argentina, Bolivia y Brasil
- En relacion coros afios de obtencién, datos previos al 1980 fueron descartados por
probables errores en la georreferenciacion
- Se descartaron los registros sin coordenadas georreferenociat@sdenadas con
menos de tres decimales, dada la imprecisiiservada.

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

3.2.0btencion de lasariables ambientales

Las variables ambiental§so A capas r 8ster o0 pquesesu t ®r |
utilizaron para el modelado de nicho ecolégonvariables bioclimaticas derivadas de
los valores mensualggobdes de temperatura y precipitacidafinidas por WorldClim
(O6 Donnel | ,wque rgsnltarzbioldgic2niedigsicativas para este tipo
de estudiogTabla1l). Las mismasse obtuvieron de las bases de datos de PaleoClim
(Brown et al. 2018) con resolucién de 10 minutos y 30 segundos para el presente, y son
calculadas a partir de una reduccion mecaagtadistica de los datos de los reanalisis
globales o de los resultados s modelos de circulacion atmosférica glolahda
resolucion representa el tamafo de celda que posee cada capa ambiental, siendo las de 30
segundos las que poseen las celdas mas pequefiséma resoluciond(86 knt en el
Ecuado}, y las de 10 minutos corresponden a las celdas mas grgndiesninima
resolucion 844 knt en elEcuadoy.

Se utilizaron15 de las 19 variables bioclimaticas disponibles (descartando las
variables N° 8, 9, 18 y 19 debido a que combinan datos de precipitacion y temperatura
que provienen de diferentes fuenggsuna misma variableEscobar et al. 2014 Para

las proyecciones al pasadas 15 capas climaticas correspondientes al UMG (Karger et
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Tablal. Variables bioclim8ticas definidas por O6Donnel

Variable bioclimatica Nombre
Bio 1 Temperatura media anual
Bio 2 Rango diurno medio anual
Bio 3 Isotermalidad
Bio 4 Estacionalidad de las temperaturas
Bio 5 Temperatura maxima del mes mas calido
Bio 6 Temperatura minima del mes mas frio
Bio 7 Rango anual de temperatura
Bio 10 Temperatura media del trimestre mas calido
Bio 11 Temperatura media del trimestre mas frio
Bio 12 Precipitacion anual
Bio 13 Precipitacion del mes mas humedo
Bio 14 Precipitacion del mes mas seco
Bio 15 Estacionalidad de las precipitaciones
Bio 16 Precipitaciones del trimestre mas humedo
Bio 17 Precipitaciones del trimestre mas seco

al. 2021) con resolucion de 10 minutos y 30 segundos, y para el UIGBj@taer et al.
2006) solamente con resolucion de 10 minutos (dado que eramdas disponibles para
este ultimo periodoseobtuvieronde Pale@lim (Brown et al. 2018)

Finalmente, para la prediccion de distribuciones futuras, se descargaron de
CHELSA (Climatologias de Alta Resolucion para las Superficies Terrestres de la Tierra)
(Karger et al. 2017, 2021) las mismas variables ambientales correspondientes a diferentes
es@narios de cambio climatico, que tienen en cuenta tasas crecientes de emisién de CO
para el periodo comprendido entre los afios 2041 y 2070. Los tres escenarios analizados
fueron: RCP2.6 (baja emision, concentracion aproximada del€@b0 ppm para el afio
2100), RCP7 (emisiones intermedias, concentracion aproximadaxae®00 ppm para
el aflo 2100) y RCP8.5 (emision alta, concentracion der@@yor a 1000 ppm para el
afio 2100) (Taylor et al. 2009, 2012; IPCC 2014), y los dos modelos empleados fueron
GFDL-ESM4 (National Oceanic and Atmospheric Administration, Geophysical Fluid
Dynamics LaboratoryPrinceton, NJ 08540, USA) e IPEIM6A-LR (Institut Pierre
Simon LaplaceParis 75252, France), sugeridos por Karger y colaboradores (2017 y
2021). En todos los casos, la resolucion de las capas utilizadas para el modelado fue de
30 segundos.

Se recortaron todas las capas ambientales a la extension de Sudamérica con el
paqueteraster (Hijmans et al. 2013) en el programa R v4.2.1 (R Core Team 2023)

utilizando una capa vectorial de Sudamérica defrain Maps (http://tapiqguen

sig.jimdo.con).
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Las capas ambientales, ahora las variables explicatorias del estudio, fueron
analizadas en busca de mugltirrelaciones (usando el coeficiente de correlacion de
Pearsonparaevitar un sobreajuste de los modelos. Biimo, se realizd un analisis de
componentes principaleACP) y se utilizaron como nuevas variables expticaspara
el modelado de nicho ecologitas componentes que explicaron un 95% deal@acion
de los datogde Andrade et al. 2020para dichaanalisis, se utilizd el paqueterra
(Hijmans et al. 2022)el entorndR v4.2.1 R Core Team 2023)

3.3.Modelado de nicho ecoldgicodystribuciones potenciales resultantes

Para realizar el modelado de nicho ecolégic®@dkoepferagy T. terscheckise
usoel paquet&ENMTML (de Andradeet al.2020) desarrollado en R v4.2R Core Team
2023). Se seleccionargmintos de pseudausenciay debackgroundusando un modelo
de Bioclim para modelar el nicho y tomando la baja aptitud de habitat resultante para
seleccionar las pseugmsenciasSe selecciond una relacion 1:1 entes pseudo
ausencias background pmtsy la cantidad de puntos de presencia (diferentes para cada
especielde Andradeet al.2020)

A su vez, 8 tuvo en cuenta como aproximacion al area accesible para las especies
una circunferencia de 500 kilmetros de radio alrededor de cada punto de ocurrencia de
las poblacioneshasandose en la posible dispersion de la especie respecto de su clado en
los ultimos afiasDe esta manera, se forma un poligono que toma el &skdaccesible,
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 necesité algiin método que permita al algoritmo poder tener en
cuenta las areas no propicias y las que si lo son, y que puédantrenarse en
seleccionar estos ultimos puntBara ellose selecciono6 el métodtefold (conk=3) para
la auteevaluacién del mode]@uedivide a los datos de ocurrencia en tres subconjuntos
aleatoriosDos subconjuntos se emplean para ajustar el modelo, y con el tercero se evalua
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
estadisticas y tipos de datos utilizados para ajustar los modelos. Cuatro de ellos usan los
puntos de presencia y psetalasenciagara la creaciéon de los model@glodelos

Lineales GeneralesGLM-, Modelos Aditivos Generalizade§&AM-, Support Vector
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Machine-SVM- y Random ForestRDF), y uno de ellos utiliza los puntos de presencia
y debackgroundMaxima Entropia por defectdIXD-). Cada algoritmo construy6 un
modelo y se calcul6 para cada uno elST{8ue skill statitistic}, una métrica para
comparar el modelo obtenid@llouche et al. 2006). En el casoedla extrapolacién a
diferentes escenarios de cambio climatico, sélo se emple6 el alg&é@nuom 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 ecoldgico para el presente se le
afadié una limitante de movilidad, dado que no todos los lugares predichos pueden ser
efectvamente ocupados por la especie. Este métoplasterioride filtrado geografico
compara los sitios con alta aptitud de habitat prediehadmodelo con las ocurrencias
de la especie provistasiaicio, de manera qulas regionesin ocurrenciagjue no pasen
un umbral de distancia (distancia maxima en un vector de distancias minimas entre pares
de ocurrenciasgjondescartada(Mendeset al.2020).

Por ultimo, se evalud la capacidad de extrapolacion de cada modelo a fin de poder
evaluar las proyecciones que se hicieron desde el espacio ambiental (el resultado obtenido
al modelar el nicho ecoldgico) al espacio geografico. Dado que al proyleyaeapacio
puede ocurrir que la combinacién de variables calculada se encuentre en hagares
usaas para el proceso de modelado, éstos realizaran extrapolaciones, por lo que existira
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 utilizé un analisis de paridad orientada a la
movilidad Mobility-Oriented Parity-MOP-, Owensy col. 2013), que se basa en el area
accesible definida para cada especie (de Andyacid. 2020). Los mapas resultantes
muestran la similitud entre las condiciones de la region de proyeccion y el area de estudio
para el modelado de nicho ecolégis@ndo los &lores cercanos a ceas que reflejan

mayores niveles de extrapolacion.

4. RESULTADOS

4.1.0btencién de reqistros d» koepferae vy T. terscheckii

De la busqueda de datos@ekoepferaese 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 registro¥.derscheckjiy luego del proceso
de curacion se conservaron 145 registros georreferenciados finaleg, (Faplas S1 y

S2 Alnformaci-n Suplementariao).
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Figura 7. A. Registros de presencia BekoepferaeB. Registros de presencia @ieterscheckiiLas lineas

punteadas indican los limitegerprovinciales, y las lineas continuas los limites internacionales.

4.2 .Modelado de nicho ecolégico fundamental dar&oepferae

En este apartado se describiran los resultados obtenidos para el procedimiento
esquematizado en la Figuga.

Al analizar la correlacion entre lagriables bioclimaticasitilizadas en este
trabajopara el area de estudio, se observé que vargtraban correlacion positiva o
negativa entre si {&. 8).

Del andlisis de componentes principales deviasables bioclimaticas anteriores
(Tabla S3)se obtuvieron cinco nuevas variabige fueron usadas el modelad§Fig.

9). Losautovectoresle los cinco componentgsie contemplaron un 95% de la varianza
total fueronCP1: 51,1%, CP2: 22%, CP3: 13,8%, CP4: 6,2% y CP5: Z@#%ervando
los coeficientesiel ACPde los dos primeros componentss;ian los valores bajos de las

variables biocliméaticas definidas por temperaturas frias y valores altos de las oscilaciones
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Figura 8. Correlogramantre las 15 variables bioclimaticas en el area de estufliokdepferaelLa escala
derecha indica el tipo de correlacion (azul positiva y rojo negativa) y el tamafio de los circulos refiere al
mddulo del valor de la correlacion.
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Figura 9. Las cinco variables obtenidas a partir del ACP en base a las 15 variables bioclimaticas

seleccionadas pafa. koepferagcon sus puntode presencigazul) y pseud@usencias (verde). Rojo:
valores mas altos de cada variable. Blanco: valores méas 8afeB1.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 yréaplecaistribucion.

La distribucion potenciglara el presentdeD. koepfera®btenida a partir de cada
uno de los algoritmos utilizados para el modeladsut@cho ecoldgico fundamental se
muestra en la Figura S1, y el ensamble de todos ellos en la Fguga observa un area
de distribucion continua con alta aptitud de halfiiegiones en amarillag@n las zonas
cercanas a las presencias efectivas de la espdumadassobre la DASO yen las
provincias fitogeograficas 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 regionesedinas de
Chile, patagdnicas y pampeanas costétasotro lado, se obserua area de baja calidad
de habitafregiones en negren la interseccion entre las provincias de Cordoba, La Rioja

y Catamarca, y que se extiende por Santiago del Estero.
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Figura 10. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado finatlggribucion
potencial al presente pafa koepferae Puntos verdes: ocurrencias georreferenciadas dsplecie b:

indice MOP Blanco: menoextrapolacionNegro: mayor extrapolacién Mapa de referencia de América.
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0 PaleadistribuciéndeD. koepferaeal ultimo maximo glaciar (21.000 afios atras)

La reconstruccién de la palédstribucion de la especi2. koepferaeen eldltimo
méaximo glaciar se muestra en la Figli, y las salidas para los cinco algoritmos
desarrollado®n laFigura S1. Se observa una alta aptitud de habitat en las regiones
descriptas para la distribucidn potencial actjued se extiende hacia el noreste argentino

y también en una amplia zona de Brasil.
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Figura 11 a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstruccion
de la paledlistribucién deD. koepferaeen el Gltimo méaximo glaciab: indice MOP Blanco: menor

extrapolacionNegro: mayor extrapolacion: Mapa de referencia de América.

0 PaleadistribuciéndeD. koepferael dltimo interglaciak130.000 afios atras)

La reconstruccion de la palédstribucion de la especi2. koepferaeen elaltimo
interglaciar se muestra en la Figut2a, y las salidas para los cinco algoritmos
desarrolladosn laFiguraS1.Se observa un area de distribucion continua con alta aptitud
de habitatsimilar a la encontrada para la distribucion 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 reconstruccion
de la paledistribucion deD. koepferaeen el dltimo interglaciarb: indice MOP Blanco: menor

extrapolaciénNegro: mayor extrapolacion: Mapa de referencia de América.

4.3.Modelado de nicho ecolégico fundamental pErgerscheckii

En este apartado se describiran los resultados obtenidos para el procedimiento
esquematizado en la FigugB.

La correlacion positiva 0 negatieancontradaentre lasvariables bioclimaticas
utilizadas eneste andlisis se muestra en la Figut8 Del ACP de las variables
biocliméticas anteriores (Tabla)$se obtuvieron cinco nuevas variabipge fueron las
usadasen el modeladdFig. 14). Los autovectoresde los cinco componentegue
contemplaron un 95% de la variarfs@ronCP1: 48,3%, CP2: 22%, CP3: 19,7%, CP4:
4,5% y CP5: 3,8%Segunlos coeficientesdel ACPde los dos primeros componentes,
serian los valores bajos de las variables bioclimaticas definidas por temperaturas frias y

precipitacion anudhs que mayor aporte realizan y expliea la distribucion
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Figura 13. Correlogramantre las 15 variables biocliméticas en el area de estudiotdescheckii
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Figura 14. Las cinco variables obtenidas a partir del ACP con las 15 variables bioclimaticas seleccionadas
paraT. terscheckjicon sus puntode presencigazul) y de pseudausencias (verde). Rojo: valores més

altos de cada variable. Blanco: valores més bajo€P1.b: CP2.c: CP3.d: CP4.e: CP5.f: Mapa de
referencia de Sudamérica.
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La distribucion potencigbara el presentde T. terscheckiobtenida a partir de
cada uno de los algoritmos utilizados para el modeladorieho ecolégico fundamental
se muestra en la Figura S2, y el ensamble de todos ellos en lalSa8élo se muestra
la regidn que presenta la mayor aptitud de habitat debido a que la misma resulté muy
localizada principalmente sobre las provincias de Monte, Puna, Prepuna, Yungas y
Altoandina, y parte de Bolivia. También se obsemarea de baja calidad de hébitat en
la interseccion entre las provincias de Cérdoba, La R{@gamarca y Santiago del

Estero.
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Figura 15. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la distribucion
potencial al presente pafa terscheckii Puntosverdes: ocurrencias georreferenciadas de la especie.

indice MOP Blanco: menor extrapolacioNegro: mayorc: Mapa de referencia de Sudamérica.

0 PaleadistribuciéndeT. terscheckial ultimo maximo glaciaf21.000 afios atras)

La reconstruccion de la paleastribucion de la especie terscheckien elaltimo

maximo glaciar se muestra en la Figd@a, y las salidas para los cinco algoritmos
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desarrollado®n laFigura S2. Se observa una alta aptitud de habitat en las regiones
descriptas para la distribucion potencial actual que se extienden hacia el este de Argentina
y regiones extrandinas. También se observa un pequefio nadeaptitud de hébitat

altaen la costa este de Brasil.
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Figura 16. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultaddéereconstruccion
de la paledistribucion @ T. terscheckiien el Gltimo maximo glaciab: indice MOP Blanco: menor

extrapolacionNegro: mayor extrapolacion: Mapa de referencia de América.

0 PaleadistribuciéndeT. terscheckial ultimo interglaciaf130.000 afios atras)

La reconstruccion de la palelistribucion de la especie terscheckien el ultimo
interglaciar se muestra en la Figutda, y las salidas para los cinco algoritmos
desarrollados en la Figur2.S5e observa un area de distribucion continua con alta aptitud
de habitaexpandida hacia el noroeste y este argentino, la Patagonia, zonasdxies

y el sur de Bolivia.
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Figura 17. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado filadetmnstruccion
de la paleaistribucion deT. terscheckiien el Gltimo interglaciarb: indice MOP Blanco: menor

extrapolacionNegro: mayor extrapolacion: Mapa de referencia de América.

4.4.Modelado de nicho ecolégico ocupado gar&oepferae

En este apartado se describiran los resultados obtenidos para el procedimiento
esquematizado en la FiguB& que incluye, a diferencia de las demas metodologias, la
aptitud de habitade T. terscheckicomo variable explicatoria.

Al analizar lacorrelacion entre lagariables bioclimaticag la aptitud de habitat
deT. terschecki{Fig. 18), se observo quas primerasnostraban correlacion positiva o
negativa entre simientras que la aptitud de habitat Tleterscheckiino se relaciono
sustanciainente con ninguna dad anteriores.

Del andlisis de componentes principales de las variables biocliméticas anteriores (Tabla
S5), se obtuvieron cinco nuevas variabtpge fueron usadan el modeladgFig. 19).

Los autovectoresle los cinco componentegie contemplaron un 95% de la varianza
fueronCP1: 47,8%, CP2: 25,1%, CP3: 15,2%, CP4: 6,6% y CP5: B)®%ervanddos
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Figura 18. Correlograma entre las 15 variables bioclimaticasaptitud de habitade T. terscheckien el
area de estudio de. koepferae
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Figura 19. Las cinco variables obtenidas a partir del ACP en base a las 16 variables seleccion&las para
koepferae con sus puntode presencidazul) y de pseudausencias (verde). Rojo: valores més altos de

cada variable. Blanco: valores mas bago€CP1.b: CP2.c: CP3.d: CP4.e: CP5.f: Mapa de referencia de
Sudamérica.
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coeficientesdel ACPde los dos primeros componentssrian los valores bajos de las
variables bioclimaticas definidas por temperaturas frias y vadticsgle las oscilaciones
estacionales de la temperatura las que mayor aporte realizan yréapleaistribucion.

La distribucion potencial para el present®d&oepfera@btenida a partir de cada
uno de los algoritmos utilizados para el modeladswaicho ecoldgicoocupadose
muestra en la Figura S3, y el ensamble de todos ellos en la E@guEsste resultadano
solamente ilustra el producto de la combinacién de variables climaticas propicias para
esta especie y la limitacion del area disponible para su presencia, sino también su
restriccion biologica (dada por la inclusion deditud de habitadeT. terscheckicomo
variable explicatoria)S6lo se muestra la region que presenta la mayor aptitud de habitat
debido a que la misma resulté muy localizapiancipalmente sobré&a DASO vy las

provinciasfitogeograficagle Monte, Puna, Prepuna, Yungas y Altoandina, y parte de

indioe MOP
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Figura 20. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la distribucion
potencial al presente pafa koepferaecontemplando la de su hospedador. Puntos verdes: ocurrencias
georreferenciadas de la espebidndice MOP Blanco: menor extrapolacioNegro: mayor extrapolacion

¢: Mapa de referencia de Sudamérica.
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Bolivia. También se observm area de baja calidad de habitat en la interseccion entre las
provincias de Cérdoba, La Rigfaatamarca y Santiago del Estegrain area extrandina

con condiciones subptimas

0 PaleadistribuciéndeD. koepferaal ultimo maximo glaciaf21.000 afios atras)

La reconstruccion de la palelistribucion de la especi2. koepferaeen el Gltimo
méaximo glaciar se muestra en la Fig@®, y las salidas para los cinco algoritmos
desarrollados en la Figuré3.SSe observa una alta aptitud de habitat en las regiones
descriptas para la distribucidén potencial actual que se extienden hacia el este de Argentina
y regiones extrandinas. También se obsemv@icles de aptitud de habitat alta en la

costa este de Brasi areas sudptimas sobre la actual DASE
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Figura 21. a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de la reconstruccion
de la paleddistribucion deD. koepferaeen el Gltimo méaximo glaciar contemplando la de su hospedador.
b: indice MOP Blanco: menorextrapolacion Negro: mayor extrapolaciére: Mapa de referencia de

América.
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0 Paleadistribucién deD. koepferael dltimo interglaciak130.000 afios atras)

La reconstruccion de la palelistribucion de la especi2. koepferaeen el Gltimo
interglaciar se muestra en la Figu?2a, y las salidas para los cinco algoritmos
desarrollados en la Figur@.S5e observa un area de distribucion continua con alta aptitud
de habitat expandida hacia el noroeste y este argentino, la Patagonia, zorasiexdsa
y el sur de Bolivia.Ademas, se muestra una continuidad de areagmtias que

recorren la costa este de Brasil y la actual DASE.
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Figura 22 a: Ensamble de los cinco algoritmos utilizados que forman el resultado final de distribucion
potencial pard. koepferaeen el Gltimo interglaciar contemplando la de su hospedadémdice MOR

Blanco: menor extrapolaciohlegro: mayor extrapolacidon: Mapa de referencia de América.

4.5.Modelado de nicho ecolégico fundamental dar&oepferagon mayor resolucion

En este apartado se describiran los resultados obtenidos para el procedimiento
esquematizado en la FigusB.

La correlacion positiva o negatiwacontradaentre lasvariables bioclimaticas
utilizadas eneste analisis se muestra en la Figue& Del ACP de las variables
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biocliméticas anteriores (Table)$ se obtuvierorcuatronuevas variablegue fueron
usadasen el modeladdFig. 24). Los autovectoresde los cuatro componentegjue
contemplaron un 95% de la varianzeeron CP1: 56,9%, CP2: 20,2%, CP3: 12,7% y
CP4: 5,6% Observanddos coeficientesdel ACP de los dos primeros componentes,
serian los valores bajos de las variables bioclimaticas definidas por tempearalidess

y valoresbajosde las oscilaciones estacionales de la temperatura las que mayor aporte

realizan y explicdan la distribucion.
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Figura 23. Correlogramaentre las 15 variables biocliméticas en el area de estuddo kieepferae

La distribucion potencial para el presentéd&oepfera@btenida a partir de cada
uno de los algoritmos utilizados para el modelado de su nicho ecolégico fundamental se
muestra en I&igura S4, y el ensamble de todos ellos en la Fighir§ observa un area
de distribucion continua con alta aptitud de haletalas zonas cercanas a las presencias
efectivas de la especiabicadas sobre la DASO y &s provincias fitogeograficas del
Monte, Chaco, Espinal, Prepuna, Puna, YungaAd#toandina, que también se extiende
hacia Bolivia. También,se detectan como sitios posiblemente favorables las regiones

extraandinas de Chile, patagonicas y pampeanas casteras

38



0 100 200km
—

b S

Figura 24. Las cuatro variables obtenidas a partir del ACP con las 15 variables bioclimaticas seleccionadas
paraD. koepferagcon sus puntode presencidazul) y de pseudausencias (verde). Rojo: valores mas
altos de cada variable. Blanco: valores mas bajgSP1.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 distribucion
potencial al presente paka koepferae Puntos verdes: ocurrencias georreferenciadas de la edmecie.

indice MOP Blanco: menor extrapolaciONegro: mayor extrapolacion: Mapa de referencia de América.

0 Paleadistribucion al ultimo méaximo glacigP1.000 afios atras)

La reconstruccion de la palglistribucion de la especi2. koepferaesn el ultimo
maximo glaciar se muestra en la Fig@@a, y las salidas para los cinco algoritmos
desarrollados en la Figural.SSe observa una alta aptitud de habitat en las regiones
descriptas para la distribucion potencial actgake se extiendgor 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 distribucion
potencial pard. koepferaeen el Ultimo méaximo glaciab: indice MOPR Blanco: menor extrapolacion

Negro: mayor extrapolacidon: Mapa de referencia de América.

0 Distribucién potencial a diferentes escenarios de cambio climéatico

Las distribuciones potenciales Bekoepferagara los tres escenarios de emision
creciente de CO(RCP2.6, RCP7 y RCP8.5) para los dos modelos utilizados (GFDL y
IPSL) se encuentra en la Figt@a, y e indice MOP se encuentra en la Figura 55.
las distribuciones obtenidas para el modelo GFDL se observa que la aptitud de habitat
disminuye a medida que se aumenta la emision dg @@ntras que eal modelo de
IPSL la distribucion predicha para la especie esta restringida a algunos extremos del

continente

41



RCP 2.6

RCP 7

RCP 8.5

Figura 27. af: Distribucién potencial d®. koepferadajo tres escenarios de emision creciente dg CO
(RCP2.6, RCP7 y RCP8.5) segun los dos modelos consultados (GFDL eARSL). Mapa de referencia

de América.
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5.DISCUSION Y CONCLUSIONES

5.1.Andlisis y comparacion entre el modelo de nicho ecoldgico fundamental y ocupado

paraD. koepferae

Para comenzar, cabe destacar las ventajas, desventajas y limitaciones que tienen
este tipo de metodologias de modelado de distribucion 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 analisis para no cometer errores al momento de sacar conclusiones sobre
los resultados obtenidos. Por ejemplo, a la hora de analizar los regisktdsideheckij
seobserva gudienen una imprecision de 30 kilbmetros de radio. Esto se debe a que,
como hemos descrito en la introduccion, esta especie de cactus estd actualmente
catalogada como fAvul ne rBadsly éawry 2043) y4rconlkela Ul CN
objetivo de preservar sp®blaciones, las bases de datos disponibles en la web muestran
los puntos geograficos con esta incertidumbre. De esta mam@raps que emplear
bases climéticas con una resolucion de 10 minutos que, a pesar de que cadagbitéa no c
en su totalidad la imprecision del dato, son las mas 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 palaaqrandiciones
climaticas de la regién en la que se encuentran ambos sean diferentes. Para este trabajo,
que se ha estudiado la combinacion de variables climéticas en cada uno de los puntos
georreferenciados, resulta de suma importancia el conocimieestalproblematica, y
por lo tanto los resultados obtenidos deben ser tratados con cautela y considerar el rango
de posible errorAun asj a pesar del grado de incertidumbre de la base de datos, el aporte
de los modelos ddalistribucion de T. terscheckiifue muy relevantea la hora de
comprender la distsucion de la especie cactofila de estudio, mostrando de esta manera
la versatilidad de dichanetodologiaal momentale comprender los patrones obtenidos.

Por otro ladola reduccidon de la correlacion entre las variables bioclimaticas (y,
en algunos casos, la aptitud de habitail déerscheck)i por medio de un andlisis de
componentes principalég® dado como resultado una simplificacion e independencia de
las mismas en detrimento de su facil comprension (por ejemplo, no puede atribuirse de
manera directa la alta o baja calidad de habitat de una determinada especie a un aumento

o disminucion en los valores de las variables climaticas 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 relacion causal. Por ejemplo, a partir de que los insectos
son animales ectotermos (siendo los valores de temperatura fundamentaleslegisu bi
-Andersen y Overgaard 2099 Mensch y colaboradores (2021) han llevado a cabo
experimentos con moscas de regiones tropicales y templadas (entre las templadas, se
encontrabaD. koepferag en donde observaron que las moscas de zonas templadas
poseen mecanismos fisiolégicos de produccion de metabolitos que actian como
proteccion durante la latencia invernal de las mismas. Ademas, observan que ciertas rutas
metabolicas se ven detenidas diieala latencia de las especies de zonas templadas,
indicando que ésta podria ser una estrategia de ahorro de energia ante temperaturas por
debajo de su nivel 6ptimo de actividateniendo en cuenta las caracteristicas de las
variables que mas aportaron a cada ACP en los modelados de nicho ecoldgico efectuados,
y conociendo los regimenes estacionales en las regiones de estudio, puede inferirse que
los valores extremos de temperatura seran determinantes en el desarrollo y reproduccion
deD. koepferae

Viendo las correlaciones que existian entre las variables climaticas utilizadas en
este estudio, se observa que en todos los casos las mismas presentan diferentes grados de
correlaciones (positivas 0 negativas) entre ellas. Sin embargo, cuando se dbeda c
misma exploracién antes de comenzar con el modelado de nicho ecolégico ocupado de
D. koepferagsenotd que la Unica variable que presentaba la menor correlacion con las
demas era laptitud de habitadeT. terscheckiiEsto nos indicaria claramerque afadir
esta variable al analisis aporta informacién Unica, que no puesliggérda simplemente
por la incorporacién de variables climéticas, 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 ecolégico de las espext nicho ecoldgico ocupado
sera la interseccién entre la combinacion favorable de variables bidticas y abioticas, y que
ademas resulta accesible para la misma (Peterson et3)l. R8lesta manera, incluir en
el modelado de nicho ecoldgico fundamédtD. koepferada aptitud de habitatle su
principal hospedadorT( terscheck)i aproxima el resultado final a su nicho ecol6gico
ocupado, y resulta muy informativo debido al sistema que comprende esta especie de
mosca con el cactus y los microorganismos que en €l habitan. Por ejemplo, la viabilidad
del cactus debe ser determinamesénicho de las moscas, dado que largos periodos de
sequia u oscilaciones en los niveles de precipitacién pueden tener un impacto negativo en

los cactus y por lo tanto atec la reproduccion de las moscas y microorganismos
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huésped. Sin embargo, si se quisiera estimar aun mejor el nicho ecolégico ocupado de
koepferae deberian haberse incluido en el modelado Tdeterscheckiivariables
biolégicas significativas para esta especie. Por ejemplo, no se ha analizado el efecto que
tienen los polinizadores en la determinacion de su nicho, y teniendo en cuenta que este
proceso ecoldgico es fundamental en las especies vegetalesnpertantecontemplar

en estudios futuros algun tipo de estimacion de la influencia de esto éttitaaptitud

de habitat deT. terscheckii Teniendo en cuenta estos resultados, se tomara como
referencia a lo largo de la discusion a la distribucion potencid).deepferaeque
contempla la restriccion de terscheckjiya queseconsidera que es la mejor estimacion

a su nicho ecoldgico ocupado.

Al proyectarel modelo de nicho ecolégicparaD. koepferaeen el espacio
geograficose observague elarea de distribuciode mayor aptitud de habitat se localiza
alrededor de los puntos de presencia efectivos de la espedie esta region tiene un
régimen particular de precipitacion y temperatura, destacando principalmente que se
ubica sobre la DASO y por lo tanto presenta un alto nivel de aridez. Es llaeldischo
de que al sumar el efecto de la distribucién de su principal reapaece un arede
baja calidad de habita@n el mapa de distribucion potencidé D. koepferaesobrela
provincia de Tucuman, que se ubica ceacanl Embal se R2o0 Hondo
6 4 A58 0 AGWvezOYcurre lo mismo en iatersecciornentre Cérdoba, La Rigja

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

C-rdoba (30A0465766S 65A11659660) que mue

Ambargasta (29A220608060S 64A2762506060), en
se encuenan en la cuenca saliniana argentina (Ruiz Posse et al. 2007), y presentan
caracteristicas particulares dentro de las variables climaticas estudiadas. A pesar de que
para este estudio no se han tenido en cuenta variables edaficas, que esta region se sitle e
una cuenca salina condiciona fuertemente la vegetacion quepviedlli. También se
ve este mismo patron de discontinuidad en la distribucion potgacakl presente de
terscheckii Es entonces un resultadongruenteen el modelo que haya predicho como
area 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 obtenidaPDp@epferaglas
dos provenientes de la proyeccion de su nicho ecologico fundamental y la proyectada de
su nicho ocupado) bajo diferentes condiciones analiticas (utilizando variables

bioclimaticas de 10 minutos o 30 segundos, o bien agregando la distribucion pd&ncia
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T. terscheck), se detectan como sitios posiblemente favorables para la especie las
regiones extrandinas de Chile, patagonicas y pampeanas costeras. Sin embargo, en el
modelado de nicho fundamental p@rdaerscheckino se detectan como aptas estas areas.

A pesar de que no se han encontrado muestreos realizados en estas zonas para ninguna de
las dos especies, se sabe que las condiciones climaticas en estas tres regiones son
diferentes comparadas con la region de déstdrincipalmente por lodistintos
regimenes de vientos que impactan en cada zbtaatini 2016). Ademas, debido a la
distancia geografica que existe entre las areas predichas como altamente favorables para
D. koepferag estas regiones alejadas, y fundamentalmente la gran barrera de dispersion
que significa la Cordillera de los Andes, se infiere Quéoepferaeno habria podido
dispersarse tan lejos,nyasaln si tampoco se detectan éstos como sitios favorables para

su hospedadolSi seobservan los mapas obtenidos para la métrica M@dzonas
mencionadas presentan valores bajoladenisma por lo que permite pensar que lo
observadoen las distribuciones potenciales es un problema de extrapolacién del
modelo. Aun asi, es razonable que el modelo prediga como aptas zonas que no son
congruentes con la biologia de estas especies, dado que en efecto estos resultados son
distribuciones potenciales obtenidas de manera exclusivamente computacional. Es por
esto que laaluacion posterior de los resultados, considerando el conocimiento que
disponemos de cada especie y sus caracteristicas fisioldgicas y evolutivas, es fundamental
para darle significancia a las distribuciones obteniBas.lo tanto, a pesar de que el
modelo predice a las zonas andinas, patagOnicas y pampeanas costeras como
potencialmente aptas, otras condiciones (posibilidad de dispersibn y regimenes

clim8ticos) nos permiten fAdescartaro estas

5.3.Proyecciones de las distribuciones al pasado v futuro

Vale la pena destacque, a pesar de que se han seleccionado los parametros mas
adecuados para extrapolar los resultados obtenidos para los nichos ecologicos actuales de
ambas especies a diferentes escenarios del pasado y futuro, el método guarda un nivel de
imprecision ineviable. Esto se debe a que todos los calculos de distribucion potencial
surgen de estimaciones matematicas aproximadas pero no exactas de cada una de las
variables bioclimaticas en Iperiodosle tiempo estudaos(de Andrade et al. 2020). Es
por eso que la discusion que se realice a partir de los maphstrid®icion potencial
obtenidos en esta seccion serd mas cautelosa.

Antes de analizar por separado cada una de las reconstrucciones de las paleo
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distribuciones para el tltimo maxingtaciar(21.000 afios atras) y el inggaciar(130.000

afos atras)se hara un breve comentario sobre la comparacion entre ellas (que se
desarrollaréa al final de esta seccion). Si se comparan las-giatebuciones deD.
koepferaeen estos dos periodos (que fueron realizadas a partir de la proyeccion de su
nicho ecolégico ocupado en el presente), se observa que la del UMG esta mas restringida
espacialmente que la del UIG en la region noroeste argentina y Bolivia. Esto puede
debersea que la combinacion de variables ambientales en el Ultimo mdataoiarno

era propicia como para que el sistema caeusduraDrosophila se expandiera
geograficamenteA continuacion, se contextualizara cada distribucidon en su escenario

temporal y finalmente se desarrollara la discusiéestie resultado obtenido.

6 Ultimo méaximoglaciar(21.000 afios atras)

Teniendo en cuental mapa de areas de vegetacion en Sudamérica durante el
altimo maximoglaciary la historia climéaticalescritaen la introduccion, se reconoce a la
zona argentina de estudio como un area principalmentedses@itica durante éltimo
maximoglaciar. Si se observa el mapa de patkstribuciéndeD. koepferagyenerado a
partir de la extrapolacién de su nicho ecolégicapado se siguen reconociendo como
regiones potencialmente aptas (tanto climatica como biolégicamente) a las predichas para
la distribucion actual (principalmente sobre la DAS3uU vez si se compara esta Ultima
distribucion (restrigida por la palealistribucion al mismo periodo de terscheck)icon
la paleadistribucidn obtenida si se extrapola desde el nicho fundamsetdiservaque
la primera se encuentra meestringidaque la segunda, principalmente en el noreste
argentino Entoncesse puedeoncluir quela incorporaciorde la paledlistribucién de
T. terscheckial modelo terminé restringiendo, ehudltimo maximoglaciar, la palee
distribucion deD. koepferaeEsto es asi debido a gseinfiereque en el pasado ambas
especies tenian la misma relacién de hospedadespecdentre ellas, ya que el sistema
ha estado coevolucionandesde hacenillones de afios (Hasson et al. 2019, Markow
2019, Moreyra et al. 2023).

Asimismqg se observanuevamente zas de altale aptitud de habitabacia la
Patagonia y la cordillera del ladchilena Como se indicé previamente, estas areas
también deben ser consideradas como parte de la distribucién potencial de la especie dado
que se registran como areas potencialmente aptas, pero que deben ser analizadas
posteriormente desde una perspectiva biolo§easabe que en este momento esa region

estaba cubierta parcialmente por glaciares (Ruzzante y Rabassa 28démgs la
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capacidad de dispersion de ambas especies no les hubiese permitido colonizar esas areas.
Por lo tanto, excluimos estas zonas de nuestras conclusiones.

Por otro lado, se observaron zonas ali@a calidad de habitat que recorren
paralelamente la costa oeste de Sudamérica hacia el norte del continente. Segun el mapa
de areas de vegetacion en Sudamérica durante el UiiGsa region cordillerana se
desarrollaroncondiciones climéticas y vegetacion setasértica similaresTonni y
Noriega 200). Por otro lado, también se detecta un nucleo fuerdpiited de habitatn
Brasil (que se nota mas expandido en la pélstibucion deD. koepferaetomando
variablescon resolucion de 30 segundleen una conexion con la DASO por medio de
areas sulbptimas En este caso, el ambiente habria sido levemente mas humedo que al
oeste. Teniendo en cuenta la historia evolutiva de este gregmdrigpensar qué.
koepferagprovino de movimientos migratorios originados en el lado este del continente
sudamericano y no del oeste. Plaradamentaedo, sedebe tener en cuenta la presencia
de la Cordillera de los Andes como principal barrera geogréfica para la dispersion hacia
el oeste, las diferentes hipétesis que explican el surgimiento de la DASE desde el dltimo
maximo glaciary la continuidad de ambientegie presentan ambas diagonales aridas
sudamericanaskstudios posteriores, como por ejemmgenéticepoblacionales, nos
serviran para dilucidar estos patrones biogeograficos que puedan considerar migraciones

y expansiones poblacionales.

6 Ultimo intemlaciar(130.000 afios atras)

Se comparardros tres resultados obtenidos para las pédlstrsibuciones
potenciales en el Gltimo inglaciarpara ambas especies. Estos son: la pdiktdbucion
de T. terscheckjila deD. koepferaeobtenida a partir de la extrapolacion de su nicho
ecologico fundamental, y la extrapolada desde el nicho ecolégico ocupado de esta ultima.
Entre las tres, no varian sustancialmefte sabe que en los periodos witaiaes el
clima de Sudamérica era mas humedo y calido que en los glaciares (W\trale2Bl1),
peroaunque hoy estemos en un periodo gigmiar, no por eso se le pueden atribuir las
mismas condiciones climéticas actualesilaimo integlaciar(un ejemplo de ello es el
efectoproducido potos cambios en la circulacion global de los vientos). En este sentido,
vuelve a reconocerse como area apta a la Patagonia y a un sector mayor de la pampa en
las tres paledlistribuciones, y se genera un sedobOptimo entre Argentina y Brasil
en la paledistribucién deD. koepferagestringida por la d&. terscheckiiEsta ultima

observaciérpodriareflejar nuevamentela historia evolutiva de la especie, permitiendo
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gue se forme un corredor entre estas dos regionesD. dwepferagpueda migrar hacia
el sector dondse encuentractualmente. Como sgirid anteriormentgllevar a cabo
estudiosgenéticepoblacionales a nivel intrae interespecifice con el resto de las
especies del cladwos permitirian dilucidar este posible patron biogeografico.

Para finalizar, se retomara la discust@menzadal inicio deest seccion sobre
la comparacion entila reconstruccion de las paldastribuciones para el Ultimo maximo
glaciary el integlaciarparaD. koepferagrealizadas a partir de la proyecciéon de su nicho
ecologicoocupadaen el present€Como se ha mencionada,obtenida para el UMG esta
mas restringida que la del UIG en la regidn 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 queslgecies de cactaceas poseen
adaptaciones a la aridez del ambiente, y que estas moscas viven fuertemente asociadas a
la disponibilidad de su recursse podria entonces preguntar: ¢,por qué se observa esta
diferencia en la extension geografica, si el UMG era mas frio y arido que el UIG, y el
UIG tiene condiciones mas similares a la actualidzgt® podria, al menos entenderse,
teniendo en cuenigue estas proyecciones fuerextrapoladas partir decomponentes
principales de uMCP obtenidos por la combinacién de variables climaticas y la paleo
distribucion deT. terscheckien cada period@omo se explicd anteriormente, no pueden
establecerse relaciones de causalidad entre la temperatura y/o precipitacion y la tendencia
observada en los resultados. Entonces,|laantegracion de las variables estudiadas en
un andlisis de componentes principales se intenta representar mas fielmente la
combinacion de todas las variables que operan en la natur&lezdo tanto, la
explicacion de por qué la distribucion en el UMG par&oepferaees mas restringida
que la del UIG podrialeberse a qui combinacion de variables ambientales en ese
momento no era propicia como para que el sistema eastmduraDrosophila se
expandiera geograficamente.

Un punto importante &ener en cuenta al evaluar lpalecdistribuciones en
ambos periodos temporales la falta de registros fésiles de @amlespeck® que impide

obtener estimaciones mas precisas de su distribucién en el pasado.

0 Diferentes escenarios de emision desCO

Los andlisis de las proyecciones realizadas al futuro no brindaron resultados
concluyentesSe observgue si se compara la distribucion actual@ekoepferaeisando

la maxima resolucion de las variabldsnaticas con las proyecciones hacia diferentes
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escenarios de cambio climatico, sebago ambos modelogna gran reduccion en la
distribucion potencial de la misma, que s@#iarlocalizada en el noroesteldmis; y

como areas medianamente probables algunas zonas muy alejadas de nuestro area de
estudio Seran objetivos para estudifbguros rehacer este analisis teniendo en cuenta
otros parametros que se adecuen mejor a los datos utilizadda,esperanza de que los
resultados sean méas concluyentes. También puede destacarse de nuestros resultados que
ambos modelos empleados (GFDL e IPSL) arrojan diferente informacion con respecto a
las distribuciones potenciales. Esto esta relacionadoacorahera en que cada modelo
calcula matematicamente el valor que toma cada variable bioclimatica en cada celda, y
terminan no coincidiendo exactamente. Es por esto que también se sugiere, para estudios
futuros, sumar mas modelos (como por ejemplo MRI, tel) que amplien y completen

el entendimiento de estas distribuciones potenciatasas,asi como explorar en detalle

las capas raster de todos los experimentos disponibles.

Aunque se espera que el aumento de la temperatura global (por aumento de
emision de los gases de efecto invernadero, como ¢l ©fnine impactando en la
aridizacion de los ambientes actuales (Meir y Pennington 2011), no es el efecto que se
observa en las proyecciones obteni@$o puede explicarse no solo por lo que se detallé
arriba, sino también porque en estas extrapolaciones soélo se tiene en cuenta el cambio de
las variables climéticas que se ven afectadas por el aumento de temperatura (en menor,
medio 0 mayor grado). Sin embargo, ya se ha discutido que son multiples las condiciones
gue determinan que la vegetacion pueda asentarse en un lugar (por ejemplo, condiciones
edéficas), y no se ha incluido en este modelo como afecta el aumento de temperatura
global a, por ejemplo, la disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo. Citando a
Williams y colaboradore§ 2007 ), #fAning%¥n an8lisis Ynico
ecologicos asociad@ cambio climatico (por ejemplo, cambios en la distribuciétod
ecosistemas, cambios éa captaciénde carbono, la alteracién del funcionamiento
hidrolégico 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 multidimensionaldel mbi o cl i m8ti coo.

5.4.Conclusionegienerales

Este estudio tuvo como objetivos principales analizar la historia biogeografica de
la especieD. koepferaea través del estudio de las distribuciones potenciales en el

presenteel Ultimo maximo glaciar y el dltimo interglaciar, y estimar el efecto del cambio
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climatico antropico en su rango de distribucidomo se planteé al inicio de este trabajo,
hasta el momento no se ha llevado a cabo ningun estudio que analice el nicho ecoldgico
de esta especie de mosca teniendo en cuenta como factor limitante su recurso biol6gico
primario. Tampoco se ha estudiado su distribucion potencial proyectada a diferentes
periodos temporales teniendo en cuenta la distribucién del recurso. Esopquesss
importante aportar una nueva perspeciieste fenomeno de coevolucion mediante este
abordaje.

Estudiar el rango de distribucion de ambas especies brinda informguoedn
permitetomar medidas en la conservacion de las misfhaterscheckiise 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
climatico global en la distribucion geogréafica de terschekii, pero Simoesy
colaboradoreg2020) han llevado a cabo un estudio similar con cinco especies de
cactaceas endémicas de la redidasilefiale Caatinga y los resultados han mostrado una
reduccion en saptitudde habitat para el afio 2080. Por otro lado, aulqueepferae
no se encuentre actualmente (segun la UICN) en riesgo de conservacion, en las
proyecciones de aptitud de habitat obtenidas en este tpdrajescenarios futuras se
registran sitios favorables para que esta especie se desarrolle. Esto puedéger,
un error en la metodologia usadamo mrque las condiciones climéaticas futuras pueden
ser desfavorables para esta especie, para su hosp&dtatscheckjio para ambas. Esta
conclusién debe ser una alarma, dado que estos resultados nos demuestran que, si se
continda con la emision de gases de efecto invernadero, se perdera este sistema de
coevolucién entrggor lomenos,T. terscheckjiD. koepferag/ los microorganismos que
median esta relacion.

La configuracion de los paisajes sudamericas@$a modificado desdelos
ultimos 130.000 afiog, dado el cambio climético global que tiene curso actualmente, se
espera que en estas regiones estudiadas también alteren sus caracteristicas al menos en
los préximos 50 afios (Barrat al. 2015). Entender la relacion entre el clima y la
distribucionde las especies en el presente nos permite poder arahziaien émo
fueron sus distribuciones en el pasadocomprendela historia evolutiva de las mismas.

Este trabajo aporta una perspectiva novedosa al estudio de la historia biogeogréfica del
sistema cactukevaduraDrosophilg ya queanaliza la relevancia de considerar el factor
biolégico, como lo es su recurso de cria, en la distribuciéh Beepferag su evolucion

en Sudamérica.
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7.INFORMACION SUPLEMENTARIA

Tabla S1 Registros georreferenciados de poblacionda éspecid®. koepferae

Pais Provincia Localidad Latitud (°S) Longitud (°O) Fuente
Argentina  Catamarca Bajada 28° 21 65° 37" 12" Barrios et al. 2019
28° 24 65° 36' Reservorio Drosophila
Belén 27° 36' 36" 67° 00' 36" Reservorio Drosophila
Poman 28°28' 48" 66° 14' 24" Fanara et al. 2001
Cordoba El Diquecito ~ 31°22' 12" 64° 24' 08" Fontdevila et al. 1988
Tujuy Capla 23°20' 24" 65° 13" 48" Hasson et al. 1992
Tileara 23237 65° 24' Hasson et al. 1992
La Rioja Amana 29° 54 67°29' 24" Reservorio Drosophila
Anguinan 29° 11'24" 67° 23" 24" Barrios et al. 2019
Bazan 29° 15' 36" 66° 30' Lapenta et al. 1995
Chilecito 29° 06' 67° 37" 48" Barrios et al. 2019
Famatina 29° 00 67° 12 Piccinali et al. 2004
29° 06' 67° 10’ Manfrin et al. 2001
Miranda 29° 18 67° 24 Piccinali et al. 2004
29°21 67° 40’ Fanara et al. 2006
Villa Mazan  28°38'52.9" 66° 32'02.5" Fanara et al. 2001
28°40' 12" 66° 34' 12" Barrios et al. 2019
28° 48" 66° 24" Reservorio Drosophila
Mendoza Ing. Balloffet 34° 43' 48" 68° 15' 36" Barrios et al. 2020
Salta Cachi 25°06' 65° 12 Reservorio Drosophila
Cafayate 26°01' 12" 66° 00’ Piccinali et al. 2004
26° 03 65° 57' 36" Reservorio Drosophila
La Vifa 25°27 36" 65° 33' 36" Reservorio Drosophila
Seclantas 25° 18 66° 15 Reservorio Drosophila
San Juan Talacasto 31°03' 36" 68° 14' 24" Piccinali et al. 2004
31°06' 36" 68° 37" 48" Reservorio Drosophila
Valle Fértil 30° 24' 67° 54' Piccinali et al. 2004
30° 31'13" 67° 34' 05" Soto et al. 2014
30° 36' 36" 67° 28'48" Reservorio Drosophila
30° 38 67° 27 Fanara et al. 2006
San Luis La Punta 33°12 66° 18 Fontdevila et al. 1988
Mosmota 33°37' 12" 66° 54' Barrios et al. 2019
San Luis 33°16'48" 66° 21 Barrios et al. 2019
33° 18 66° 30’ Soto et al. 2008
Suyuque 33207 12" 66° 07" 12" Piccinali et al. 2004
33°08'15.38" 66° 15'29.95" Reservorio Drosophila
33208 24" 66° 17" 24" Reservorio Drosophila
Tucuman El Cadillal 26° 32 65° 14' Hasson et al. 1992
26° 37 12" 65°11' 24" Reservorio Drosophila
Quilmes 26° 35’ 65° 55' Mensch et al. 2017
26° 37 65° 54' Hasson et al. 1992
Ticucho 26°28'12" 65° 09' Fontdevila et al. 1988
Vipos 26° 16' 48" 65° 12' 36" Fontdevila et al. 1988
26° 28' 59" 65° 22 Moreyra et al. 2019
26°29'34.19" 65°19'34.01" Hurtado et al. 2019
267 30 65° 21 Hasson et al. 1992
Bolivia Santa Cruz Comarapa 17° 54' 36" 64° 31" 48" Barrios et al. 2020
18°01'48" 64° 25' 48" Reservorio Drosophila
San [sidro 18° 06' 64° 24" 36" Reservorio Drosophila
Terebinto Terebinto 17° 43" 48" 63° 25" 48" Barrios et al. 2019
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Tabla S2 Registros georreferenciados de poblaciones de la especie delcaetasheckii

Pais Provincia Localidad Latitud (°S) Longitud (°0) Fuente
Argentina Catamarca Andalgala 27° 34" 34" 66°23'22.9"  iNaturalist
27°36'"11.8" 66°18'16.6" GBIF
27°39"59.3"  66°21'22.2" GBIF
27°42"36.3" 66°06'54.1" GBIF
27°45"45.7"  66° 16'54.1" GBIF
Belén 27°45'56.2"  67°09 46.1"  iNaturalist
27°46'21.7"  67°06'55.1"  iNaturalist
Capayan 28°32'23.3"  65°55'06.2" iNaturalist
28°35"32.3" 65°48'30.7" GBIF
28° 38" 44" 66° 16' 30.9" GBIF
28°43"23.7" 667 13'34" GBIF
Collagasta 28° 20" 33" 65°43'29.6"  iNaturalist
El Rodeo 28°19'56.7" 66°01'53" GBIF
La Carrera 28°1907.3"  65°40'28.8" GBIF
28°19"55.3" 65°43'38.5" GBIF
La Merced 28° 14"15.9" 65°41'194" GBIF
La Quebrada 28°24'23.8" 65°54'10.8"  iNaturalist
28° 20" 46" 65° 52'34.3" GBIF
28°20"53.2"  65° 54' 49" iNaturalist
Las Barrancas 27°31'14.9"  67° 06' 36" Naturalist
Las Palmas 28°40'23.5" 66° 16'41.5"  iNaturalist
28741'19.3"  66°13'55.9"  iNaturalist
Londres 27°36"22.2"  67°16'52.3" GBIF
Los Pinos 28°32'37.7" 65°55'05.2" iNaturalist
Molino Potrero 27°32'02.8" 66°19'46.9" iNaturalist
Monte Potrero 28712'26.3"  65°40'05.5" iNaturalist
28°12'32.6" 65°44'02.8" GBIF
Ovejeria 26°17'43.3"  66° 10'11" GBIF
Poman 28°12'30.2" 66° 19'43.7"  iNaturalist
San Antonio 28°05'29.4"  65°41'28" iNaturalist
San Francisco 28° 58'00.4"  65° 26'51.8" GBIF
28°59'41.6" 65°26'02.8" iNaturalist
Tinogasta 287 12'51.6" 67° 10" 44" GBIF
Toro Yaco 26°30'41.8" 66° 11'36.6"  iNaturalist
Valle Viejo 28°31'56.6" 65° 38' 10" iNaturalist
Jujuy Coctaca 23°08'58.2" 65°12'11.2" iNaturalist
La Rioja Aicufia 29731'43.7"  67°53'07.8"  iNaturalist
Aminga 28° 52'55.3"  66°46'41.9" GBIF
Antinaco 28°44"41.1"  67° 33' 39" GBIF
Carrizal 28°59'16.7" 66°42'17.3"  iNaturalist
Chilecito 20° 13" 18" 67°30'57.4"  GBIF
29°14"47.3"  67°26'27.8" GBIF
20°15'07.8" 67°40'10.6" GBIF
20°21'52.3"  67°40'59.9" GBIF
Famatina 28° 54'23.8" 67°32'26.5" iNaturalist
28° 55'38.6" 67°34'24.8"  iNaturalist
28° 57" 55" 67° 31" 40" GBIF
Guandacol 29°00'54.4"  67° 39'26.3"  iNaturalist
29°02'26.9" 67°29'229"  iNaturalist
Independencia 297 55'18.1" 67°59'51.4"  iNaturalist
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Tabla S2 Registros georreferenciados de poblaciones de la especie deTctatssheckii{continuacion).

Pais Provincia Localidad Latitud (°S) Longitud (°0) Fuente
Argentina La Rioja Independencia 29° 58'13.1"  67°04'20.6" iNaturalist
30°02'02.4" 67°51'20.5" iNaturalist
30°03'29.2" 67°52'22.8" iNaturalist
30°04'258" 67°53'09.7" GBIF
30°05'28.7" 67°51'34.1" GBIF
30°07'359"  67°48'57.9" GBIF
La Diana 31°22'24.7" 667 12'50.1" GBIF
La Rioja 29°23'53.9"  66°48'09.3" GBIF
Mazan 2874123 66° 26'03.4" GBIF
Miranda 29°19'48.1" 67°44'01.6" GBIF
29°20'48.1" 67°44'13.2" GBIF
20°21'24.2"  67°40'08.8" GBIF
29°23'394"  67°40'43.5" GBIF
Nonogasta 29°15'33.2" 67°36'13.7" GBIF
Paganzo 30°20'09.2" 67°24'01.8"  iNaturalist
30°22'48" 67°31'00.8"  iNaturalist
San Solano 31°31'14.7"  66°03'41.6" GBIF
Sanogasta 29°17'13.6" 66° 55'56.3"  iNaturalist
29°15'01.9"  67°44'51.2" GBIF
29°19'11.5"  67°45'14.7" GBIF
Villa Unidn 29°19'10.6" 67°57'00.7" iNaturalist
Salta Cachi 25°08'41.8" 65°57'36.1" GBIF
25°10'249" 65°57'51.8" GBIF
Cafayate 26° 03" 41" 66°09'25.2"  iNaturalist
26°04'11.3"  66°05'21.1"  iNaturalist
26°05'17.2" 66°08'09.2" iNaturalist
26°05'19.4" 66°00'46.1" GBIF
26° 07 17" 65°49'54.5"  iNaturalist
26°08'16.1" 66°01'03.4"  iNaturalist
26°10'39.7" 65°52'18.8"  iNaturalist
Campo Quijano  24° 51'38.9"  65°40'37.9"  iNaturalist
Chicoana 25°04' 54.5"  65°39'52.9"  iNaturalist
25°04'56.6" 65°38'37.7" GBIF
Chivilme 25°08'21.1"  65°40'174" GBIF
25°10'22.1"  65°36'00.7" GBIF
Gdor. Manuel Sela 24° 36'11.9"  65°45'08.9" GBIF
24°40'38.7"  65°43'12.5" GBIF
Ing. Maury 24°38'13.4"  65°45'03.3" GBIF
24°44'23.3"  65°46'05.9"  iNaturalist
Las Conchas 25°50'25.8" 65°40'40.4"  iNaturalist
26°02'18.6" 65°50'01" iNaturalist
Las Higuerillas 24° 49" 53" 65°16'12.7"  iNaturalist
Loro Huasi 26°07'46.1" 65°48'09.5" GBIF
Los Pinos 28°35'14.9" 65°57 16.8" GBIF
Malcante 25°09'07.1"  65°44'27.8" GBIF
Payogasta 257 10'47.3" 657 53'43" iNaturalist
25°17'50.3"  65°54'49.7"  iNaturalist
Salta 24°51'14.8"  65° 29" 24" iNaturalist
San Carlos 26°00'01.4" 66°04'54.8"  iNaturalist
San Lorenzo 24°42'11.9"  65°33'50.8" iNaturalist

60



Tabla S2 Registros georreferenciados de poblaciones de la especie deTcaetsshecki{continuacion).

Pais Provincia Localidad Latitud (°S) Longitud (°0O) Fuente
Arpentina Salta San Lorenzo 24°44' 218" 65° 38' 20" iNaturalist
24°45'52.9"  65°34'06.6" 1Naturalist
San Lucas 26°00'03.8" 66°06'22.7" GBIF
26°01'52.8" 66°01'452" GBIF
Sta. Rosa de Tastil 24°29'12.1" 65°58'39.7" GBIF
Tonco 25°00'52.6" 65°58'36.8" 1Naturalist
25°05'01.2" 65°55'176" GBIF
Tres Cruces 25° 55' 52" 65°37'544"  1Naturahst
Argentina San Juan Ischigualasto 30°01'06.6"  67°58'55.6"  iNaturalist
30°06'32.5"  67°52'265" GBIF
30°06'35.3"  67°52'29.6" 1Naturalist
30°06' 442"  67°59'00.6" GBIF
30°08'299" 67°50'17.7" GBIF
30°09'16.6" 68°06'02.2"  1Naturalist
30°11'04.3"  67°53'11.4"  1Naturalist
30°11'29.4"  67° 56' 28" iNaturalist
Las Juntas 30°42'158" 67°32'233" GBIF
30°43'302" 67°34'164" GBIF
30°43'347"  67° 35 43" GBIF
30°44' 547" 67°33 046" GBIF
30°45'16.6" 67°27'07.9"  iNaturalist
30°46'109"  67°28'04.1"  1Naturalist
30° 47 56.8" 67°34'05.5"  1Naturalist
30° 47 56.8" 67°26'46.3"  1Naturalist
Punta del Agua 30°08' 584" 68°09'229" GBIF
Valle Fertil 30°47'28.7"  67°32'46.7"  1Naturalist
30°49' 18" 67°19'20.7" GBIF
30°50'44.6" 67°26'53.6" GBIF
31°05'48.5"  67°16'422"  iNaturalist
Yoca 30°22'52.3"  67°44'05.3"  1iNaturalist
Sgo. del Estero Las Horquetas 29° 24' 05" 63° 46' 26" Naturalist
Tucuman Amaicha del Valle 26°31'493" 66°09'06.1" GBIF
26°33'079" 66°0518.7" GBIF
26°33'10.3"  65°48'442" GBIF
El Rincon 26° 59'08.5"  65°44'21.1"  1Naturalist
Mollecito 27° 47 10" 66° 01'444"  iNaturalist
Quilmes 26°27'14.8"  66°06'34.7"  1Naturalist
26°27'149" 66°05' 248" GBIF
26°27'572"  66°03'13.7"  iNaturalist
26°29'34.8" 66°05'12.1"  1iNaturalist
Tafi del Valle 26°53'40.6" 65°47'30.1" 1Naturalist
Yasyamayo 26°31'11.3"  65°52'342" GBIF
Bolivia Entre Rios Entre Rios 21°35'04.5"  63°59'39" GBIF
Palos Blancos  Palos Blancos 21°26'138"  63°54'319" GBIF
Saladillo Saladillo 21°36'19.1"  63° 44" 42" 1Naturalist
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Figura S1.Resultado de la distribucién potencial para la espgecieepferagara los cinco algoritmos
utilizados y una resolucion de 10 minutos. Se agruparon los tres periodos de estudio: presente, Gltimo
maximo glaciar (LGM) y dltimo intemglaciar (LIG). GLM: Modelos Lineales Generalizados. GAM:
Modelos Aditivos Generalizados. SVMupport Vector Machind/RDF: Random ForestMXD: Maxima

Entropia por defecto.
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