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Los Insectos son el grupo animal més diver-
so con T millén de especies descriptas y, al
menos, 5 millones por describir. Su diversi-
ficacion estd relacionada con la adaptacién
a nuevos ambientes. El registro f6sil y las
filogenias moleculares apuntan a que mas
de la mitad de las familias de insectos re-
cientes aparecieron en el Creticico y que
su diversificacion estd conectada con la ex-
plotacion de los nuevos nichos abiertos por
la radiacién de las Angiospermas (plantas
superiores) hace 20-30 Ma (Grimaldi & En-
gel 2005). Las evidencias que apoyan esta
hipétesis son: i) mayor riqueza de especies
en grupos de herbivoros especialistas que
en taxones relacionados no herbivoros vy ii)
el vinculo entre los cambios de planta hos-
pedadora y la especiacion.
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Para muchos insectos la planta hospe-
dadora es el factor ambiental mas impor-
tante porque proporciona una fuente de
alimento, un sitio donde aparearse y don-
de poner huevos (ovoposicién) (Schoon-
haven et al 2005). La historia de esta in-
tima relacion se ha descripto como un
modelo de coevolucién antagonista: las
plantas desarrollaron la capacidad de
sintetizar una gran variedad de defensas
quimicas y los insectos respondieron con
mecanismos de detoxificacion.

Los saltos de planta hospedadora supo-
nen nuevas fuentes de alimento, nuevos
ambientes de apareamiento, parasitoides,
microfloras y entornos quimicamente di-
versos, imponiendo presiones de seleccién
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“Para muchos insectos la
planta hospedadora es el factor
ambiental mds importante
porque proporciona una fuente
de alimento, un sitio donde

aparearse y donde poner huevos”

divergentes respecto de las ancestrales.
Esto podria desencadenar cambios feno-
tipicos y genéticos, promoviendo la di-
vergencia adaptativa, la especializacion vy,
eventualmente, la evolucién de aislamien-
to reproductivo y la especiacién (Tilmon
2008; Nosil 2012). Asimismo, es espera-
ble que los saltos aceleren la evolucién de
caracteres asociados con el desempefio en
nuevos hospedadores, el comportamiento
de ovoposicion y sistemas sensoriales (ol-
fato y gusto) involucrados en la bisqueda
de recursos.

Si bien la seleccién natural se reconoce
como el mecanismo central del cambio
evolutivo, no esta claro hasta qué punto
impulsa la divergencia fenotipica y gené-
tica entre especies. En este contexto, los
insectos herbivoros o asociados a plantas
durante su ciclo de vida proveen modelos
de eleccion para investigar el papel de los
saltos de hospedador y la seleccion diver-
gente en la divergencia y la especiacion.
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Drosophila como modelo

Las moscas de la fruta del género Dro-
sophila han sido esenciales en varias dis-
ciplinas. Drosophila melanogaster, uno
de los organismos mas estudiados, ha
permitido enormes avances gracias a las
herramientas disponibles para la manipu-
lacion y diseccién genética de caracteres
de interés. Su genoma es uno de los mejor
anotados (se sabe dénde estd la mayoria
de sus genes y qué funciones cumplen)
entre todos los organismos secuenciados.
Ademads, muchos aspectos de su genética
pueden ser transferidos a otros organis-
mos inclusive a humanos. Sin embargo, el
escaso conocimiento de su ecologia limita
la extrapolacion a otras especies.

La familia Drosophilidae es ecolégi-
camente diversa, incluye especies que
se crian en diferentes materiales vegeta-
les como frutos, flores, flujos de savia, e
incluso hongos. Sin embargo, la mayoria
de las especies no son herbivoros verda-
deros, sino que se crian en tejidos vege-
tales en descomposicién donde las larvas
se alimentan de levaduras. Aun asi, deben
enfrentar las defensas anti-herbivoros que
han desarrollado sus hospedadores.

Los dos subgéneros principales son
Sophophora, que incluye especies que
se crian en frutos en descomposicion, y
Drosophila, que es ecolégicamente mas
diverso (Markow & O “Grady 2008). En el
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segundo, pocos grupos retinen las propie-
dades para estudiar el significado evolutivo
de los saltos de planta hospedadora como
las moscas cactofilicas del grupo repleta.
La adquisicion de las cactaceas como sus-
trato es una novedad evolutiva que posi-
bilité su expansién y diversificacién en los
desiertos americanos. Las especies pue-
den subdividirse en base al tipo de cactus
hospedador en usuarias de tunas (género
Opuntia, subfamilia Opuntioideae) y de
cactus columnares (subfamilia Cactoideae)
algunos conocidos como cardones. La evi-
dencia apunta a las tunas, que proveen
sustratos mas benignos, como estado an-
cestral (Oliveira et al 2012).

Dentro del grupo repleta la diversidad
estd organizada en subgrupos, que a su vez
estan conformados por complejos y estos
por clusters de especies. En el subgrupo
mulleri, los complejos mulleriy buzzatii han
devenido en modelos de estudio eco-ge-
nético. El primero incluye al cluster moja-
vensis con 3 especies de reciente divergen-
cia habitantes de los desiertos del norte de
Centroamérica y el sur de Norteamérica.
El segundo comprende los clusters stalkeri
en islas del Caribe, martensis en el norte
de Sudamérica y buzzatii en el sur. Este
dltimo estd compuesto por 7 especies: D.
antonietae, D. borborema, D. gouveai, D.
koepferae, D. serido y D. seriema, endé-
micas de Sudamérica, excepto D. buzzatii
que siguiendo a sus hospedadores alcanz6
una distribucién semicosmopolita.
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La deteccién de D. buzzatii en plan-
taciones (chumberales) de la tuna co-
mercial Opuntia ficus-indica en Espafa,
por Antonio Fontdevila y colaboradores
hacia finales de los “70s, marcé el inicio
de un programa de investigacién que se
propuso estudiar la adaptacion y la espe-
ciaciéon, tomando como modelos moscas
especializadas en explotar los tejidos ne-
créticos de cactdceas. Los primeros es-
tudios dieron lugar a preguntas que sélo
podian responderse estudiando las mos-
cas en su zona de origen: las zonas aridas
y semiaridas del sur de Sudamérica. Con
este objetivo, Fontdevila impulsé junto
a Osvaldo Reig el establecimiento de un
grupo de investigacion en la Universidad
de Buenos Aires. En 1985, Horacio Na-
veira, quien realizaba una pasantia post-
doctoral en Argentina, y Esteban Hasson
(doctorando) iniciaron los estudios gené-
tico-ecolégicos. Desde entonces, tesistas
de grado, de postgrado, postdoctorados e
investigadores han contribuido al estudio
de la ecologia y la genética de la adapta-
cién y la especiacion.

“La adquisicién de las
cactdceas como sustrato es una
novedad evolutiva que posibilito
su expansion y diversificacion
en los desiertos americanos”
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Figura 1. Distribucién de las
especies del cluster buzzatii
en América del Sur.

Historia Evolutiva del cluster buzzatii

Las moscas del cluster habitan regiones
desérticas y semidesérticas en América
del Sur (Figura 1). Son morfol6égicamente
muy similares, sélo pueden diferenciar-
se examinando la forma y el tamafno de
la genitalia del macho y/o las inversiones
cromosémicas en los cromosomas po-
liténicos. El estudio de la genitalia solo
permite diferenciar a D. buzzatii del res-
to, que segln este criterio conforman un
grupo de especies estrechamente empa-
rentadas que se ha dado en llamar con-
junto de especies hermanas serido. A su
vez, examinando los cromosomas polité-
nicos se pueden identificar cuatro linajes
en base a las inversiones fijadas: inversion
5g en D. buzzatii, 2j° en D. koepferae, 2x’
en D. antonietae y D. serido y 2e® en D.
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borborema, D. seriema y D. gouveai. Sin
embargo, las relaciones dentro y entre
estos linajes no estan definidas porque el
nimero de reordenamientos informativos
no es suficiente (Hasson et al 2019).

Las filogenias moleculares basadas
en pocos marcadores nucleares y mi-
tocondriales tampoco lograron resolver
las relaciones evolutivas. Particular-
mente controversial es la posicion de
D. koepferae. Genes mitocondriales
y unos pocos nucleares la muestran
formando un clado con D. buzzatii,
hermano del resto de las especies. En
arboles obtenidos con otros genes nu-
cleares, D. buzzatti aparece como her-
mana del resto y D. koepferae como el
linaje méas basal dentro deerido si-
bling set” (Hasson et al 2019).
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Recientemente, los estudios filogenéti-
cos pasaron a ser filogenémicos gracias a
la enorme cantidad de datos que propor-
ciona la secuenciacion de genomas nu-
cleares (Moreyra et al 2023). Usando una
matriz de datos consistente en la conca-
tenacion de alineamientos de secuencias
de 1866 genes codificantes de proteinas
de D. buzzatii, D. antonietae, D. borbore-
ma y dos cepas divergentes de D. koepfe-
rae, tres especies del cluster mojavensis y
D. virilis y D. melanogaster como grupos
externos, se obtuvo un arbol que confir-
mé que el cluster buzzatii es monofilético
(todas las especies del derivan de un mis-
mo ancestro comun), que D. buzzatii es
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hermana del “serido siblin "y que D.
koepferae es el grupo hernrarmo del clado
D. borborema-D. antonietae (Figura 2).
No obstante, los arboles obtenidos con los
genes individuales no fueron congruentes
entre si. Tales incongruencias pueden ex-
plicarse por flujo génico interespecifico
y/o separacién incompleta de linajes por
la persistencia de polimorfismos ancestra-
les. Ambas explicaciones son plausibles
tomando en cuenta los exiguos tiempos
de divergencia que van desde menos de
4 millones de afos para la separacion de
D. buzzatii del resto hasta menos de 2 mi-
llones de afos entre D. antonietae y D.
borborema (Figura 2).
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Figura 2. Relaciones filogenéticas y tiempos de divergencia

estimados a partir de 1856 genes de copia Unica.
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El sistema Drosophila-cactus

Inicialmente identificamos los cactus que
las especies del cluster utilizan como sitios
de cria en la naturaleza (Figura 3). Recorri-
mos los desiertos del centro, oeste y noroes-
te de Argentina y el sur de Bolivia, desde
las vertientes orientales de las montafas
pre-Andinas hasta los bosques tropicales
orientales, regiones con gran diversidad de
cactaceas (Figura 3). Las colectas mostraron
que los hospedadores primarios de D. buz-
zatii son las necrosis de pencas (tallos mo-
dificados o cladodios) de tunas, incluyendo
especies rastreras como O. sulphurea en el
noroeste argentino, hasta la arborescente O.
quimilo (algunos ejemplares miden mas de
5 metros de altura) en la regién centro-nor-
te, y que D. koepferae emerge de necrosis
de cactus columnares (e.g. Cereus validus,
Trichocereus terschekii, T. candicans y Neo-
raimondia herzogiana). Sin embargo, hay un
cierto grado de solapamiento de nicho ya
que moscas de una especie se han recupe-
rado de sustratos del hospedador primario
de la otra (Hasson et al., 2019).

En el norte de la regién fitogeografica
del Monte, una extensa franja muy arida
que se extiende desde el noroeste argen-
tino hasta el norte de la Patagonia, donde
coexisten, D. buzzatii y D. koepferae utili-
zan como hospedadores primarios la tuna
O. sulphurea y el cardén Trichocereus ter-
scheckii, respectivamente. Alli investiga-
mos si las necrosis de estos cactus atraen
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diferencialmente a los adultos de dichas
especies. Colectamos moscas con trampas
preparadas con tuna en descomposicion,
otras con necrosis de cardén y con banana
fermentada (un tipo de cebo usual en el
muestreo de moscas de la fruta). Las pro-
porciones de moscas de ambas especies
no difirieron entre muestras colectadas en
tuna y cardén (30% D. buzzatii : 70% D.
koepferae), pero si de las colectadas en ba-
nana fermentada (10:90%). El cuadro fue
completamente diferente al compararlo
con las moscas emergidas de sustratos na-
turales: las proporciones de D. buzzatii re-
cuperadas de O. sulphurea y T. terscheckii
fueron 70 %y 30 %, respectivamente.

Esto sugiere que las especies difieren
en las preferencias de oviposicién y/o en
la explotacion de los recursos durante el
desarrollo desde el estadio de huevo has-
ta la emergencia del adulto. ¢Las hembras
eligen el cactus donde depositar los hue-
vos? ¢Los cactus representan desafios que
afectan diferencialmente a las moscas?

“Las colectas mostraron que
los hospedadores primarios de
D. buzzatii son las necrosis
de tallos de tunas, mientras
que D. koepferae emerge
de necrosis de ciertos cactus
columnares o cardones ”
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Figura 3. Principales cactus hospedadores de las especies del cluster buzzatii. A: Cereus validus, B:
Trichocereus atacamensis, C: Trichocereus terscheckii, D: Opuntia quimilo, E: Opuntia sulphurea y
F: Cereus uruguayanus.

Caracterizacién quimica de los cactus
hospedadores

El estudio de los perfiles nutriciona-
les de O. sulphurea y T. terscheckii mos-
tr6 que el contenido de agua y el valor
energético de la tuna son menores que en
el cardén y que tiene 2,5 veces mds azi-
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cares libres (aunque no tanto como otras
tunas) y mas grasas totales que el cardén
(aunque éste tiene una composicion mas
rica de acidos grasos (Hasson et al 2019).
El andlisis de la composicién quimica per-
miti6 detectar una diferencia muy impor-
tante: no solamente T. terscheckii tiene
10 veces mas alcaloides que O. sulphu-
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rea, sino que los principales componentes
de la fraccion alcaloidea del cardén son
mescalina y tricocereina (compuestos que
tienen conocidos efectos alucinogénicos
en humanos). En cambio, en O. sulphurea
los alcaloides son derivados de prolina sin
efectos toxicos conocidos.

Comportamiento de oviposicion

Ofrecimos a las moscas un Unico tipo
de sustrato (tuna o cardén) como estimu-
lo para la ovoposicién y cuantificamos la
predisposicion de las hembras a depositar
sus huevos. Confinamos un gran néimero
de moscas de ambas especies, en las mis-
mas proporciones en que se encuentran
en el area de muestreo: 3 D. buzzatii:7
D. koepferae, en dos tipos de camaras de
recoleccion de huevos, unas con cardén y
otras con tuna durante 3 dfas. Los sustra-
tos se renovaron diariamente y se tomaron
muestras de huevos que se sembraron en
tubos con medio de cultivo. De cada tubo
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se recuperaron los adultos emergidos y los
machos se clasificaron por especie exami-
nando el érgano copulador (las hembras
son indistinguibles morfolégicamente). La
proporcion de D. buzzatii emergida en las
camaras de tuna y cardén en el dia 1 fue
considerablemente menor al 30% espe-
rado, especialmente en cardén, y se in-
crement6 en los dias posteriores, particu-
larmente en las muestras de tuna donde
alcanzé 70%, en tanto que solo alcanz6 el
20% en las de cardén. Esto indica diferen-
cias interespecificas en el comportamien-
to de ovoposicion: D. buzzatii que no solo
prefirié la tuna como sustrato de puesta,
sino que distribuy6 su esfuerzo reproduc-
tivo de manera temporalmente uniforme,
mientras que D. koepferae prefiri6 cardén
y deposité la mayor parte de los huevos
en el primer dia en ambos recursos (Figura
4A). Estas estrategias habrian evoluciona-
do en consonancia con las caracteristicas
ecoldgicas de ambos recursos: la tuna es
un recurso espacialmente mas abundante
y temporalmente efimero (las pencas se
descomponen rapidamente, pero suelen

“Esto indica diferencias interespecificas en el comportamiento
de ovoposicion: D. buzzatii que no solo prefirio la tuna como
sustrato de puesta, sino que distribuyo su esfuerzo reproductivo
de manera temporalmente uniforme, mientras que D.
koepferae prefirio cardon y deposito la mayor parte de los
huevos en el primer dia en ambos recursos ”
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Figura 4: Efecto de los cactus sobre: A) comportamiento de ovoposicién, B) tiempo de desarrollo,
C) tamano del cuerpo, D) éxito en el apareamiento (n2 de cépulas) y resistencia a la inanicion
(proporcion de muertes a lo largo del tiempo -en horas-) en E) D. buzzatii y F) D. koepferae.

ser abundantes), en tanto que los sustratos
de cardén son menos abundantes pero
un brazo en descomposicién puede estar
disponible durante semanas para las mos-
caf=JEn experimentos ulteriores usando
isomrreas (familias iniciadas con la descen-
dencia de hembras individuales insemina-
das en la naturaleza) de ambas especies,
confirmamos los resultados y, ademas, de-
mostramos que la variacién entre y dentro
de especies tiene bases genéticas.
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Cactus hospedadores, alcaloides y
adaptacion

La capacidad de adaptarse de un or-
ganismo puede medirse cuantificando
diversos caracteres, cuya expresion es el
resultado, como para cualquier otro ca-
racter fenotipico, de factores genéticos y
el ambiente. Investigamos los efectos del
uso de plantas hospedadoras alternativas
cuantificando caracteres asociados a una
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eficacia temprana (estadios juveniles) y
de adulto. Para cada caracter evaluamos
la contribucién de dos factores: la espe-
cie de Drosophila, los cactus y la interac-
cién especie-cactus. El primero indica si
hay diferencias entre especies (indepen-
dientemente del cactus), el segundo entre
moscas (independientemente de la espe-
cie) emergidas en cactus alternativos y la
interaccion si las respuestas de las espe-
cies dependen del cactus.

Como indicador de la eficacia tempra-
na medimos: el tiempo que media entre
la ovoposicion y la emergencia del adulto
o tiempo de desarrollo (TD) y la viabilidad
(proporcién de moscas adultas emergidas
relativa al ndmero
de huevos sembra-
dos). Ambos son in-
dicadores del grado
en que los meca-
nismos fisiol6gicos
y genéticos de un
organismo (la ca-
pacidad para apro-
vechar nutrientes y
eliminar toxicos) le
permiten  explotar
los recursos.

Como indicador de la eficacia del
adulto medimos el tamafo corporal (que
se sabe asociado a la longevidad, la fe-
cundidad y el éxito en el apareamiento)
en moscas de ambas especies crecidas
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“Todos los experimentos
revelaron: diferencias entre
especies, el notable efecto del
cactus hospedador y el mejor

desemperio de las moscas
criadas en su respectivo
hospedador primario”
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en tuna o cardén. También evaluamos el
éxito en el apareamiento introduciendo
en camaras de apareamiento un macho
con 5 hembras virgenes de la misma espe-
cie, combinando moscas criadas en tuna
y cardén. El éxito se estimé contando el
nimero de hembras con las que cada
macho se apareé durante el periodo de
observacion.

Todos los experimentos revelaron: di-
ferencias entre especies, el notable efecto
del cactus hospedador y el mejor desem-
pefo (menor tiempo de desarrollo, mayor
viabilidad, mayor tamafo corporal y ma-
yor éxito en el apareamiento) de las mos-
cas criadas en su respectivo hospedador
primario  (Figuras
4B-D). En el caso
del éxito en el apa-
reamiento los resul-
tados fueron atn
mds sorprendentes
porque el nimero
de hembras fecun-
dadas fue mayor
cuando machos y
hembras crecieron
en el cactus preferi-
do de cada especie.

Una de las pocas excepciones a este
patrén fue la resistencia a la inanicién (ca-
pacidad de sobrevivir a la falta de alimen-
to) que es, particularmente, importante
cuando la disponibilidad de los recursos
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es baja. Las moscas criadas en tuna, in-
dependientemente de la especie, fueron
mas resistentes que las de cardén a la falta
de alimento y, llamativamente, D. buzzatii
(adaptada al uso de un recurso espacial-
mente mas predecible) mostré mayor re-
sistencia a la inanicion (Figuras 4E-F).

Finalmente, evaluamos si los alcaloi-
des de cardén son responsables del po-
bre desempeno de D. buzzatii en cardon.
Con este fin, criamos moscas de las dos
especies en medios con concentraciones
crecientes de alcaloides, confirmando
que afectan de manera negativa y dosis
dependiente a D. buzzatii, disminuyendo
su viabilidad y extendiendo el tiempo de
desarrollo. En cambio, el desarrollo de D.
koepferae no se vio afectado (Figura 5).
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Cactus hospedadores, alcaloides y
expresion génica

Con el fin de indagar acerca de los de-
terminantes genéticos del uso diferencial
de los cactus, investigamos los perfiles de
expresion génica en ejemplares que se
desarrollaron en distintos ambientes de
cria (cactus y alcaloides). Hoy en dia, la
secuenciacion de todos los ARN mensa-
jeros (RNA-Seq) permite caracterizar el
transcriptoma, que es el conjunto de ge-
nes que se expresan y el nivel de expre-
sién, bajo diferentes condiciones.

A priori pensabamos que D. koepferae
y D. buzzatii podrian ser exponentes de
dos estrategias: 1) mecanismos de detoxi-
ficacion implicados en la tolerancia a com-

D. koepferae
Figura 5:
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puestos toxicos mas eficientes a expensas
de altos costes metabdlicos, debidos a la
expresion constitutiva (no plastica) de los
genes involucrados en esas vias y 2) meca-
nismos de detoxificacion inducibles (mdas
plasticos) que conllevan menores costes
metabdlicos. La primera conduciria a ma-
yor especializacion y la segunda a mayor
amplitud de nicho.

Para esto criamos ambas especies des-
de el estadio de huevo hasta el Gltimo
estadio larval en medios preparados con
tuna (0x alcaloides) o cardén (1x alcaloi-
des), a los que se agregaron alcaloides
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para generar sustratos en ambos cactus
con una concentracion 2x de alcaloides.
En todos los casos se agregd una suspen-
si6n de levadura muerta como fuente de
proteinas, excepto en dos tratamientos en
los que los medios de cria fueron tuna o
cardon sin ningln suplemento.

Estos experimentos revelaron estra-
tegias transcripcionales diferentes entre
especies. Utilizando los Genes Diferen-
cialmente Expresados (CDE) graficamos
los perfiles de expresion globales de am-
bas especies en un mismo espacio tridi-
mensional (Figura 6A). Puede verse que

Tuna sin suplemento
Tuna con suplemento
Tuna 2x alcaloides
Carddn sin suplemento
Carddn con suplemento
Carddn 2x alcaloides

e — —
F;Jsr“‘e("cu ‘ < 0. su/phulea
— |

05

-

5
)
A
Dim.2(Y)

/

Figura 6: Transcriptomica comparativa. Escalado multimensional considerando todos los
genes diferencialmente expresados en A) comparaciones interespecificas (sombreado
suave: D. buzzatii y sombreado oscuro: D. koepferae) e intraespecificas (entre tratamientos)

B) D. buzzatii y C) D. koepferae.
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“Los andlisis de expresion diferencial dentro de cada
especie mostraron una mayor plasticidad transcripcional y
respuestas moduladas esencialmente por los alcaloides en D.
buzzatii, mientras que en D. koepferae las respuestas fueron
mds canalizadas y la plasticidad transcripcional modulada

por los cactus”

los perfiles de expresion de las especies
no se solapan. A su vez, los andlisis de
expresion diferencial dentro de cada es-
pecie mostraron una mayor plasticidad
transcripcional y respuestas moduladas
esencialmente por los alcaloides en D.
buzzatii, mientras que en D. koepferae
las respuestas fueron mds canalizadas y
la plasticidad transcripcional modulada
por los cactus (Figuras 6B-C).

Los genes diferencialmente expresados
(GDE) los consideramos como candida-
tos a formar parte de las bases genéticas
del uso diferencial de los cactus. Segui-
damente, hicimos andlisis de enriqueci-
miento funcional en cada especie con el
fin de establecer si algiin proceso fisiol6-
gico, celular y/o molecular estaba sobre-
rrepresentado en los conjuntos de GDEs.
En D. buzzatii detectamos un enriqueci-
miento de genes asociados al desarrollo
de cuticula (es una barrera a la entrada
de compuestos téxicos y patégenos y esta
asociada al equilibrio hidrico, dos aspec-
tos adaptativos en especies que viven en

o ®
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ambientes desérticos), a la pigmentacion
(sintesis de melanina), procesos de de-
toxificacion (detox) y oxido reduccién
(redox), metabolismo de compuestos ni-
trogenados (los alcaloides lo son), desa-
rrollo del sistema nervioso y procesos de
transmisién del impulso nervioso. En D.
koepferae, ademds, de genes asociados a
la pigmentacién, se detectaron otros pro-
cesos vinculados al metabolismo respira-
torio, desarrollo en general y desarrollo
muscular.

Gen6mica comparativa: Evolucién
de la cactofilia y saltos de cactus
hospedador

Con los recursos genémicos disponibles
en especies cactofilicas y no-cactofilicas del
grupo repleta y especies lejanamente em-
parentadas, realizamos un estudio genémi-
co-comparativo incluyendo a: D. buzzatii,
D. antonietae, D. borborema y dos cepas
divergentes de D. koepferae, especies cac-
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téfilas del complejo mulleri (D. aldrichi,
D. mojavensis, D. arizonae y D. navojoa),
generalistas (no cactdfilas) del grupo reple-
ta (D. hydei y D. mercatorum) y D. virilis
(subgénero Drosophila) como grupo ex-
terno. Nuestro objetivo fue establecer los
cambios genéticos que habrian conllevado
la evolucién de la cactofilia y los saltos de
hospedadores (Moreyra et al 2023).

La identificacion de aparentes noveda-
des genéticas en las diferentes ramas de
un arbol filogenético tiene dificultades in-
herentes a la deteccién de ortologia en-
tre genes (se considera que dos genes de
especies son ortélogos cuando son copias
divergentes que descienden de un mismo
gen ancestral). Utilizando herramientas
bioinforméticas identificamos genes res-
tringidos a linajes particulares (ramas del
arbol filogenético) o Genes Taxondmica-
mente Restringidos (GRT). En otras pala-
bras, los GRT son genes compartidos por
todas las especies del linaje focal que es-
tan ausentes en los linajes externos. Estos
podrian ser genes originados de novo, por
la aparente pérdida de ortélogos en ramas
externas de la filogenia (ambos tipos de
GRTs los consideramos como validados),
o por la gran divergencia respecto de sus
homoélogos putativos (GRTs divergentes).
Considerando como grupo focal el grupo
repleta (las no cactdfilas y las cactdfilas de
los complejos mulleri y buzzatii), identifi-
camos 27 GRT candidatos, de los cuales
pudimos validar 14. En el subgrupo mu-

o ®
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lleri (complejos mulleri y buzzatii), iden-

tificamos 7 GRT candidatos de los cuales

solo 2 pudieron validarse. En el cluster

buzzatii detectamos 29 GRTs validados y

59 divergentes. Finalmente, identificamos

42 GRTs validados y 31 candidatos diver-

gentes en el conjunto de especies herma-
nas serido (Fig 7).

Figura 7:
Niamero de

GRTs candidatos
identificados en
los linajes del
grupo repleta
considerados. La
matriz de circulos
representa a cada
especie en una
filay a cada linaje
en una columna.
Cada linaje es
referenciado

por un Gnico
color, donde las
especies que

lo componen
contienen el
circulo del
mismo color

en la columna
correspondiente
mientras que las especies que no componen ese
linaje tienen su circulo de color gris.

Dald: D. aldrichi, Dari: D. arizonae, Dato: D.
antonietae, Dbrb: D. borborema, Dbuz: D.
buzzatii, Dhyd: D. hydei, DkoeA y DkoeB:

D. koepferae, Dmoj: D. mojavensis, Dnav: D.
navojoa y Dmex: D. mercatorum.
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También con los GRTs identificados
en los linajes focales de interés (el grupo
repleta y ramas internas) hicimos analisis
de enriquecimiento funcional. Lamenta-
blemente, para un ndmero importante
de GRTs identificados en el grupo reple-
ta no se conoce una funcién asociada, lo
que limita mucho el anlisis. El Gnico GRT
con anotaciéon funcional identificado en
el subgrupo mulleri esta asociado con el
desarrollo de cuticula. Algo similar ocu-
rre con el Gnico GRT identificado en el
complejo mulleri relacionado con el trans-
porte de compuestos nitrogenados, una
funcién que en insectos estd implicada
en la conservacién de agua a través de la
excrecion de residuos nitrogenados. Los
GRTs en el cluster buzzatii estan asociados
a la regulacion de respuesta a estrés y res-
puesta inmune disparadas por estimulos
quimicos y patégenos y al desarrollo de
cuticula. Finalmente, los GRTs en el con-
junto de especies hermanas serido tienen
asociacion con procesos que regulan las
respuestas a estrés abiético, metabolismo
de compuestos nitrogenados y al desarro-
llo de estructuras anatémicas.

Sin embargo, estos estudios se basan
en la suposicion de que las funciones de
los GDEs y GRTs se habrian mantenido
luego de la divergencia con las especies
cuyas anotaciones funcionales tomamos
como referencia: la mds cercanamente
emparentada D. mojavensis, seguida de
D. virilis, D. grimshawi vy, finalmente, D.
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melanogaster que es la que tiene la mejor
anotacion.

Conclusiones y perspectivas

La conclusién general es que los cactus
hospedadores afectan mudiltiples aspectos
de la biologfa de D. buzzatii y D. koepfe-
rae y que los caracteres de historia de vida
habrian evolucionado como adaptacio-
nes a la explotacién de recursos primarios
ecolégica y quimicamente diferentes. Es
mas, se ajustan a lo que podria esperar-
se por la abundancia temporal y espacial
de los cactus. A su vez, la transcriptémica
comparativa apunta a que las respuestas
que despliegan las dos especies estan mo-
duladas por los alcaloides en D. buzzatii y
los cactus en D. koepferae.

Las evidencias indican que la direccio-
nalidad de la evolucién del cactus hos-
pedador del estado ancestral (tunas) al
derivado (columnares) habria conllevado
la adaptacién a hospedadores quimica-
mente mds complejos. Esto se ve reflejado
en las claras diferencias en los perfiles de
expresion génica, que sugieren la asimi-
lacion (expresion constitutiva) de algunos
genes asociados a la detoxificaciéon en D.
koepferae que en D. buzzatii tendrian ex-
presion plastica (inducible). La genémica
comparativa apunta en similar direccion,
particularmente, en el conjunto de es-
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pecies hermanas serido conformado por
especialistas en cactus columnares que
comparten GRTs cuyas funciones estan
asociadas con respuestas a stress abiotico
y metabolismo de compuestos nitrogena-
dos (como los alcaloides).

En sintesis, proponemos que la evolu-
cién de la cactofilia en el grupo repleta
habria conllevado la adquisicion de la ca-
pacidad de enfrentar nuevos recursos con
caracteristicas ecolégicas y compuestos
toxicos diferentes y cambios en la cuticu-
la que permitieron la radiacién de algu-
nos grupos de especies en los ambientes
desérticos de América. La diversificacion
en el cluster buzzatii podria describir-
se como una historia de especializacion
desde una forma ancestral con habitos
ecoldgicos mas generalistas (similar a D.
buzzatii) hacia cactus columnares. Sin em-
bargo, nuestras conclusiones se basan en
un muestreo taxonémico incompleto por
las dificultades con que nos encontramos
para acceder a ejemplares de las otras 3
especies del cluster (D. serido, D. gouveai
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“Las evidencias indican
que la direccionalidad
de la evolucidn del cactus
hospedador del estado
ancestral (tunas) al derivado
(columnares) habria
conllevado la adaptacién a
hospedadores quimicamente
mds complejos”

y D. seriema). Finalmente, para confirmar
si nuestras conclusiones son extrapolables
a otros conjuntos de especies cactofilicas,
serd necesario esperar a disponer de es-
tudios en otras especies que hayan ex-
perimentado independientemente tran-
siciones similares desde tunas a cactus
columnares.
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