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RESUMEN

Con el propdsito de contribuir a la descripcidn sistematica
y analizar el modelo de especiacion geografica aplicado a
las especies endémicas Basilichthys wmicrolepidotus vy
Basilichthys australis, se analizaron principalmente
tres problemas:

i. Verificar la condicidn de especie de B.
wicrolepidotus y B. australis.

2. Establecer si existe correspondencia entre la condicidn
de especie de éstas y la disminucidn en los valores de
identidad genética (Nei, 1972), de acuerdo a lo gue se
espera para especies alopdatridas.

3. Establecer si las diferencias morfoldgicas tienen
correspondencia con las diferencias genéticas esperadas.

La condicidn de especie de Rasilichthys microlepidotus

y de Basilichthys australis fue confirmada, en ausencia

del criterio reproductivo, principalmente porque:

A. Las poblaciones de ambas especies se pueden diferenciar
por el caracter numero de escamas sobre la linea media del

cuerpo y por el numero diploide de cromosomas.
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B. El andlisis multivariado permite separar las localidades

de ambas especies en dos grupos claramente definidos.

El andlisis de la diferenciacidn genética se hizo mediante
la comparacidn del ndmero diploide de cromosomas y sobre la
base de su morfologia. Se compararon, ademdas, las
movilidades electroforéticas en el producto de 32 loci
estructurales.

La diferenciacidn morfoldgica se estudid considerando el
analisis de caracteres en forma individual vy de manera
multivariada. Esta ultima forma incluyd analisis

discriminante, de conglomerados Yy de componentes

principales.

El andlisis de variacidn para el numeroc de escamas confirmd

su valor taxondmico, pues se pudo observar que las
poblaciones de ambas especies son lo suficientemente
homogéneas como para ser consideradas en dos grupos

independientes y porque estos grupos se separan de manera
coincidente con la distribucidn geogrifica de las especies.
El nuimero diploide de B. microlepidotus es 46 y el de

B. @australis es 48. Aungue la fdrmula cromosdmica
difiere, en ambos casos el complemento cromosdmico esta
constituido mayoritariamente por elementos subtelocéntricos

Y no se observaron cromosomas sexuales.
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El nudmero diploide de B. australis se puede considerar

mads primitivo que el de B. wmicrolepidotus, el cual
tendria entonces 1la condicidn de derivado. En esta ultima
especie, la aparicidn de un cromosoma submetacéntrico de
mayor tamafo, permitiria suponer que en la reduccidén del
ndmero diploide estaria probablemente involucrado un
reordenamiento por medio de la fusidn de dos cromosomas de
menor tamano.

El andlisis de conglomerados permite separar de manera

concordante a las localidades de cada especie en dos grupos
bien definidos. De este andlisis se puede concluir que:

i) Existe variacidn intraespecifica, concordante con la
distribucidn geografica de 1las 1localidades estudiadas,
puesto que la divergencia morfoldgica aumenta hacia los
extremos del rango de distribucidn de las especies.

11) Existe consistencia entre 1los grupos derivados del
andlisis y 1los esperados de acuerdo a la hipdtesis de la
presencia de dos especies.

Como consecuencia del andlisis discriminante y del andlisis
de componentes principales, se puede establecer que las
diferencias entre ambas especies son producto del tamano
del pez, de 1la posicién de la primera aleta dorsal, del
largo de la cabeza y del didmetro del ojo.

La identidad genética (0.999923) vy la distancia genética

(0.000076) entre las especies no es concordante con la
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divergencia morfoldgica, meristica y cromosdmica, ni con lo
esperado para especies congenéricas.

Las diferencias entre las especies estudiadas pueden ser
consecuencia de sistemas coadaptados de genes, cuyos
productos no son detectados por electroforesis, vy que
tienen gran impacto en 1la viabilidad. Es posible que una
forma de proteger estos complejos sea el monomorfismo
observado para el producto de 1los genes estructurales,
mecanismo que se veria facilitado por 1la fijacién en
condicion heterocigdtica de reordenamientos cromosémicos

(Al thukov, 1982).
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ABSTRACT

As a contribution to the systematic description and to the
analysis of the geographic speciation model concerning the
endemic species Basilichthys microlepidotus and
Basilichthys australis, three major issues were
analyzed:

1. To check the specitic status of B. microlepidotus

and B. australis.

2. To establish if there is correspondence between their

species status and the decrease 1in values of Genetic
identity (Nei, 1972), as expected for allopatric species.

S To establish 1f morphologic differences between the two
species bear any correspondence with expected genetic

differences.

The condition of the species status for both B.
microlepidotus and B. australis, 1in absence of the
reproductive criteria, was mainly confirmed because:

A. It was found that populations of both species can be
differentiated by the character of the number of scales
along the medial line of the body and by the diploid number

of chromosomes.
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B. Multivariate analysis allowed to separate the samples
from different 1localities of both species in two clearly

defined groups.

The analysis of the genetic differentiation was made by

comparing diploid number of chromosomes and their
morphology. In addition, the electrophoretic mobilities in

the product of 32 structural loci were compared.

Morphological differentiation was studied by the use of
univariate and multivariate analysis of traits. This last
approach included discriminant, cluster and principal

component analyses.

Analysis of variation for the number of scales confirmed
its taxonomic value, since 1t could be observed that
populations of both species are homogeneous enough as to be
considered two independent groups and because they occur
coincidently with the geographic distribution of species.
Diploid number for B. microlepidotus is 46 while that

for B. australis 1is 48. Although chromosome formulae
differ in both cases, the set of chromosomes is mainly
composed by subtelocentric elements and sexual chromosomes
were not observed.

Diploid number for B. australis can be considered more

primitive than that for B. wmicrolepidotus which,
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therefore, would have the condition of derivative. In this
last species the occurrence of a larger submetacentric
chromosome would suggest that in the reduction of diploid
number a rearrangement through fusion of two shorter
chromosomes could be involved.

Cluster analysis allowed to conclude that:

i) There is intraespecific variation concordant with
geographic distribution of the localities sampled, since
morphological differences increased to the limits of the
range of distribution of two species.

ii) As expected, the hypothesis about the existance of two
different species was confirmed by the data.

As a conseguence of both discriminant analysis and
principal component analysis, it can be established that
differences between both species are consequence of size of
the +fish, insertion of {irst dorsal fin, head length and
eye diameter.

Genetic identity (0.9792923) and Genetic distance (0.000076)
between species did not agree with morphological, meristic
and chromosomic differences, nor with the expected values

for congeneric species.

Differences between the two species studied species can be

a consesquence of co—adapted systems of genes, whose

products are not detected by electrophoresis, and that have

xXii



strong impact in viability. It is possible therefore, that
monomorphism in structural loci could be a mechanism to

protect these complexes.
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INTRODUCCION

1. ESPECIES Y ESPECIACION

Uno de 1los objetivos de la teoria evolutiva es comprender
la naturaleza de las especies y los mecanismos involucrados
en su formacidn. Para ello se requiere distinguirlas
inequivocamente, de tal modo que, al aplicar el concepto de
especie en la naturaleza, éste permita establecer una
correlacion estrecha entre el nimero de especies definidas
y el numero real de ellas. Reconocer una especie significa,
entonces, aceptarla comc una unidad discreta, de existencia
real (Mayr, 1963; Hennig, 19665 Dobzhansky, 19703 Grant,
19713 White, 1978) y no como una imposicidn de 1la
naturaleza (Darwin, 1853%9).

El concepto bioldgico de especie es el mids aceptado en la

actualidad y establece que los organismos de sexos
separados vy reproduccidon cruzada constituyen "grupos de
poblaciones naturales intercruzables, aislados

reproductivamente de otros grupos similares" (Mayr, 1943:

26).




En el proceso de especiacion, dos poblaciones adquieren
independencia genética como consecuencia de la
multiplicacidn de una linea evolutiva ancestral
(Cladogénesis). La observacién de que 1la mayoria de los
grupos, tanto vertebrados como invertebrados, son altamente
diversificados (Para peces véase Nelson, 1976) pareciera
justificar al proceso de cladogénesis, frente al modelo
alternativo de anagénesis.

En 1la literatura actual, generalmente se describe una gran
variedad de alternativas (véase Brncic, 1985) para explicar
como subunidades poblacionales llegan a aislarse
reproductivamente. Estas varian entre dos extremos: desde
aquél en donde la independencia genética se logra mientras
dos o mas poblaciones estdn geogrdficamente separadas
(modelo de especiacidn alopdtrido) hasta aquél en donde la
independencia se logra sin separacion geografica, por medio
de separacidn ecoldgica o estacional (modelo de especiacidn
simpatrido).

Los diferentes modelos de especiacidn formulados sdlo
describen las condiciones espaciales en las que tiene lugar
el proceso de 1la formacidn de especies. Sin embargo, una
explicacidén mecanistica requiere centrar el interés en las
distintas fuerzas vy mecanismos genéticos que subyacen al
surgimiento de las barreras reproductivas, mientras que los

factores geograficos deben considerarse como factores




externos que determinan 1la mayor o menor probabilidad de
que ocurra uno u otro mecanismo genético (Templeton, 1980;

Carson y Templeton, 1984).

2. EL MODELO DE ESPECIACION GEOGRAFICA

El postulado bé&sico del neo-darwinismo senala que si se

apilan pequenas diferencias genéticas eventualmente se

puede obtener algo que es cuantitativamente diferente. De

él se desprende que las especies se formarian como
consecuencila de Qn proceso de adaptacidn continuo,
impulsado por la sustitucidn de alelos en loci
polimorficos. Este proceso conduciria a la divergencia
gradual de las poblaciones separadas geogréficamente

(especiacidén geografica), (Mayr, 1963).
En el modelo geografico, 1la diferenciacién genética debe

entenderse entonces en términos de 1la cantidad de
diferencias acumuladas. Mas adn, siendo una de las premisas
badsicas del modelo que el acervo de genes es co-adaptado,
se espera que gran parte de él esté comprometido en la
formacidén de nuevas especies ("Revolucidn genética").

El aislamiento espacial es, de acuerdo al modelo
geograficao, la dnica situacidn mediante la cual un acervo
de genes puede reconstruirse genéticamente por completo

(con referencia a una poblacidn parental), de manera que




todos sus elementos permanezcan co—adaptados.

3. DIVERGENCIA GENETICA EN EL PROCESO DE ESPECIACION

La aplicacidén de 1la técnica de electroforesis al andlisis
de la variabilidad en poblaciones naturales (Lewontin y
Hubby, 19663 Harris, 196635 Allendorf y Utter, 1979), ha

permitido demostrar que en las poblaciones naturales
existen grandes reservorios de variabilidad genética
(Powell, 19755 Ayala, 19765 Nevo, 1983), lo que en los
peces significa que alrededor de un 7.B%Z de 1los loci
analizados son polimérficos. La técnica ha permitido,
ademas, someter a prueba una de las premisas centrales del
modelo geogridfico como es que el proceso de especiacién
ocurre con grandes cambios gendmicos. Estos se manifiestan
en una disminucidn importante de 1los valores de los
estimadores de similaridad genética (Nei, 19725 Rogers,
1972) cuando se comparan dos buenas especies. Por ejemplo,
para especies cripticas del género Drosophila, el valor

de 1 es 0.563, mientras gque para especies morfoldgicamente
diferentes es de 0.532 (Ayala, 1975). En los peces de la
familia Centrarchidae, las buenas especies exhiben una
identidad de 0.54 (Avise y Smith, 1974).

Thorpe (1983) ha reunido una gran cantidad de informacidn

(Valores de I, Nei, 1972) con el propdsito de examinar las




distribuciones empiricas de 1los valores de identidad en
vertebrados, invertebrados y plantas. Sus datos incluyen
7000 estimaciones de poblaciones conespecificas, 900 de
especies congenéricas y 160 para géneros intrafamiliares, y
senalan que aproximadamente un 2% de las estimaciones de I
para poblaciones conespecificas estdn bajo valores de

0.90. La misma proporcidn de estimaciones sobrepasa valores
de 0.85, en el caso de especies congenéricas. Un 157 en el
caso de las especies congenéricas y casi un 80%Z de las
estimaciones para géneros confamiliares se ubican bajo

valores de 0.3G.
Estos datos resumen gran parte de los resultados aparecidos

en los Gltimos 20 anos y parecen demostrar que: 1. La
formacidn de especies ocurriria con una baja sustancial en
los valores de identidad genética. 2 Bajo el nivel de
especie, la diferenciacidn genética es significativamente
menor. 3. La distancia genética es proporcional a la
divergencia taxondmica. 4. Las diferencias genéticas
observadas para los diferentes niveles taxondmicos son
similares tanto para vertebrados, invertebrados como para
plantas. De esta Ultima observacidén se desprende la
conclusidn de que todas las especies tendrian un modelo de
evolucion semejante, de no ser por sus particulares
estrategias reproductivas, historias de vida, estructura

poblacional ) de condiciones fisiolédgicas especificas




impuestas por el medio (Thorpe, 1983).

4. DIVERGENCIA CARIOTIPICA EN EL PROCESO DE ESPECIACION

Debido a que en 1los organismos eucaridticos virtualmente
todo el material genético se encuentra en los cromosomas,
no existen dudas de que éstos son importantes en el proceso
de especiacidn (White, 1978; Mayr, 1982).

Las diferencias cromosémicas han sido interpretadas como el
nexo funcional entre éstas y el desarrollo de mecanismos de
aislamiento reproductivo (White, 1978; Kornfield, 1984).
Esto se debe a 1la observacion de que el proceso de

especiacidn es a menudo acompanado por rearreglos
cromosomicos, en una o en ambas de las especies

involucradas (White, 1968, 1978; Capanna, 1980) y a que la
fijacidn de mutaciones cromosdmicas (especialmente fusiones
y fisiones, que determinan variacidn en el numero diploide)
representan un mecanismo rapido mediante el cual se puede
lograr aislamiento reproductivo, como consecuencia de la
inestabilidad de los estadios intermedios (Heterosis
negativa)l.

En estos casos se observa que las especies involucradas se
forman con minimas diferencias electroforéticas, como
demostraron Nevo y Cleve (1978) en el complejo Spalax

ehrenbergi, un grupo de ratas fosoriales de activa



especiacidén en Israel. En un estudio de 17 1loci de
proteinas tisulares y de 8 loci de proteinas sanguineas, se
demostréd que los cariotipos correspondientes a cada una de
las especies estudiadas (Z2n = 52, 54, 58, 60) presentaban
una 1identidad genética (Nei, 1972) muy alta (promedio
0.966, rango: 0.931 - 0.988).

Observaciones similares han sido descritas en las

subespecies de murciélagos Urodewma bilobatum convexun

(2n = 38) y U.b.davisi (2Zn = 44), las cuales presentan
una zona de intergradacidn, con considerable flujo
cromosAmico entre ambos citotipos, que se extiende desde

Guatemala hasta Nicaragua. El1 andlisis de 22 loci indicd
que el pasaje de alelos a ambos lados de 1la zona de
contacto esta restringido, lo que se deduce de 1la
observacidn de valores de similaridad genética (Rogers,
1972) muy bajas y distancias genéticas (Nei y Chakraborty,

1973) correspondientemente altas (Greenbaum, 1981).

S. DIFERENCIACION ELECTROFORETICA VS DIFERENCIACION

MORFOLOGICA.

¢ Han evolucionado de manera concordante los caracteres
morfoldgicos y los aloenzimaticos?
La evidencia empirica senala que existe wuna buena

correlacidn entre la divergencia aloenzimatica y la




divergencia taxonémica (Lewontin, 1974; Avise, 1974). FPor
ejemplo, Ferguson vy col. (1981), en un estudio en las
especies Nocomis biguttatus vy Nocomis micropogon,
encontraron que como consecuencia de un andlisis
morfoldégico era posible identificar correctamente ambas
especies con una probabilidad de 0.8665, probabilidad que
incrementaba a un 100%Z cuando se usaban alozimas para la
distincidn.

En otros casos los resultados han sido divergentes. Por una
parte, especies morfolé6gicamente similares aparecen con
proteinas diferentes, como ocurre en las especies gemelas
de Drosophila. For otra parte, especies diferenciadas
morfoldgicamente presentan muy poca diferenciaciodn
aloenzimdtica, siendo el caso mas dramatico la comparacién
entre el hombre y el Chimpanceé (King y Wilson, 1975).

En Norteamérica, en un estudio de S especies relacionadas
de peces Ciprinidos, las que diferian en morfologia,
conducta y ecologia, Turner (1974) encontrd que éstas eran
genéticamente tan similares como poblaciones conespecificas
(I=0.894). Similares observaciones (Gould vy col., 1974:
Maxson vy Wilson, 1974, 19755 Johnson, 1974, 19755 Kornfield
y Koehn, 1975; Avise y col., 197535 Carson, 19765 Kornfield,
19783 Kirkpatric vy Selander, 1979 Turner y Grosse, 1980;
Templeton, 19803 Phelps vy Allendorf, 19835 Busack y col.,

1985) parecerian demostrar que, aparentemente, la




congruencia sdélo existe en el modelo de diferenciacidn y no
en el grado de diferenciacién y que, por lo tanto, a pesar
de que la formacién de especies puede ocurrir con grados
variables de diferenciacidn morfoldgica, la diferenciacién
genetica que acompana el proceso-— medida por
electroforesis—puede ser minima. Esto se observa

especialmente en enjambres de especies, como por ejemplo, en

las especies del género Haplochromis en el lago
Victoria (Greenwood, 1974);:; en el grupo Cichlasoma
minckley: del sistema ‘“cuatro ciénagas" en el norte de

México (Sage vy Selander, 1975); en el género Coregunos

(Kirkpatrick vy Selander, 1979); en el género IlIyodon de
México Central (Turner y Grosse, 1980).

Estos datos sugieren que las diferencias géneticas entre
dos especies podrian ser sélo una indicacidén gruesa del
tiempo de divergencia entre ambas (Mayr, 1984), de manera
que los taxa de reciente especiacién compartirian mayores
similitudes que aquellos mas antiguos.

Parte de las razones que explican el aparente
desacoplamiento entre 1la evolucidn a nivel morfoldgico y

bioquimico se pueden resumir de acuerdo a Ferguson (1980)

en: i. La informacion disponible es insuficiente o ha sido
incorrectamente utilizada. Adn existen relativamente pocos
estudios que involucren comparaciones interespecificas,

cuantitativas vy objetivas, entre diferencias morfoldgicas y
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diferencias macromolecul ares. Esto puede atribuirse
parcialmente a problemas metodoldégicos en la cuantificacidén
de las diferencias morfoldgicas (Mickevich y Johnson,
1976). 2. Existe evolucidn convergente que puede llevar a
condiciones de similaridad de caracteres particulares en

taxa relacionados. 3. Los caracteres morfoldgicos vy

protéicos pueden evolucionar de manera independiente.

6. EL GENERO BASILICHTHYS

Los Atherinidae son un grupo representado desde el
eocena. Su diversificacidn es grande y se conocen alrededor

de 46 geéneros y 220 especies (Nelson, 1976), las que se

distribuyen en los cinco continentes, tanto en aguas
dulces, sal adas, como en ambientes tropicales o temperados
(Lauser y Liem, 1983). La condicidn de grupo monofilético,
sugerida por Rosen y Farenti (1981) estd en discusidn

(White y col., 1983; Parenti, 1984).

La informacidn disponible sobre Atherinidos en Sudamérica
es abundante; sin embargo, su taxonomia es controvertida.
Campos (1984) ha revisado los géneros de Atherinidos del
Sur de Sudamérica encontrando que, a pesar de las
similitudes en sistematica y distribucidn geogrdfica, no
representarian un grupo monofilético. Campos propone la

presencia de los siguientes géneros para ambientes
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dulceacuicolas y marinos: Basilichthys (Chile, Pert)s
Cauque (Chile)s Odontesthes (Argentina, Uruguay)s;
Patagonina (Argentinal); Kronia (Brasil, Uruguay)s
Rustromenidia (Chile, Argentina, Uruguay) Y
Notocheirus (Chile, Argentina).

Los estudios del género Basilichthys se remontan a su
creacién por Girard (1854) con el propdsito de ubicar en él
a la especie Btherina microlepidota Jenyns (1842).
Girard (1854) clasificd a los miembros de este grupo por su
estructura bucal de tipoc protractil. Sin embargo, este
criterio fue mal interpretado, generdndose una gran

confusidén la que sdlo fue resuelta cuando Eigenmann (1927)
dejd claramente establecido que la condicidn de
protractibilidad es propia del génerc Ceuque y no de
Basilichthys.

Eigenmann (1927) describid a &. eustralis, una nueva
especie, V' la comparaod con B. microlepidotus,
estableciendo como caracter importante en el diagndstico de
ambas especies el numero de escamas sobre la linea lateral.
Fowler (1945) y Duarte y col., (1977) han reconocido a este
cardcter como importante para el diagndstico de ambas
especies.

B. microlepidotus y B. australis pertenecen a un

conjunto de 4 especies diferenciadas desde Lima, Perd hasta

Puerto Montt, Chile. Los datos de recoleccidn de Eigenmann
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(1927), revisados por Arratia (1981) senalan que estas
especies endémicas se distribuyen de manera alopatrida.
B. wmicrolepidotus se restringe a la zona norte del
pais, desde La Serena (rio Elqui) hasta el rio Aconcagua.
B.australis se extiende desde el rio Aconcagua hasta
Puerto Montt.

El rio Aconcagua representaria la zona en donde
probablemente ambas especies sabreponen su area de
distribucion y en donde serian alotdpicas (Arratia, com.

pers.).

7. OBJETIVOS DEL PRESENTE TRABAJO.

Sin duda el modo de especiacidn prevalente, al menos en los
animales, es el alopatrido. De acuerdo a éste, la formacidn
de dos especies ocurre con un compromiso genomico
importante (Revolucidn genética de Mayr, 1963 y Dobzhansky,
1970) .

Las tecnicas de anadlisis molecular, especialmente las de
electroforesis, han permitido cuantificar 1la cantidad de
diferenciacion genetica requerida en el proceso de
especiacion, demostrando que eéeste se manifiesta en una
disminuciéon significativa de 1la identidad genética (véase
Thorpe, 1983). Sin embargo, un numero cada vez creciente de

trabajos sugiere que las diferencias entre especies podrian
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no depender de las diferencias a nivel de genes
estructurales, que son los principalmente revelados por la
técnica. Incluso se ha llegado a senalar que son marcadores
insensibles al proceso de especiacidn (Templeton, 1980)

Lejos esta ain la posibilidad de establecer un modelo
armonico para explicar el fendmeno de especiacion. Esto

puede deberse a dos razones interrelacionadas. La primera
es que los resultados obtenidos a nivel morfoldgico,

cromosomico, genético y otros, en muchos casos, no han sido
evaluados en conjunto. La segunda razon es que el estudio
de la especiacion ha sido enfrentado con el criterio
taxonomico clasico de establecer que 1las diferencias
gendmicas se logran exclusivamente como consecuencia de la
situacidn geografica de las especies y no como producto de
los cambios .genéticos y otros que puedan determinar cambio
en la situacion geogréfica y en el estatus reproductivo de
los organismos interactuantes (Templeton, 1980).

El hecho de que un gran numero de especies gemelas de

peces, de distribucion simpatrica, solo muestren pequeras

diferencias aloenzimaticas, demuestra, como recientemente
ha sugerido Mayr (1984) que '"se requieren cuidadosas
comparaciones de especies, estrechamente relacionadas,

tanto alopatricas como simpatricas, para determinar la
3 = & s % .
cantidad de diferencias alozimicas promedio entre estos dos

grupos de especies".
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El propdsito de esta Tesis es contribuir al problema con el
analisis de dos especies de peces del genero
Basilichthys, estrechamente emparentadas Yy de
distribucidn alopatrica. El1 primer objetivo es establecer
los elementos que permitan distinguir a las especies
endemicas Basilichthys microlepidotus y Basilichthys
australis vy responder entonces 1la pregunta de si son
éstas buenas especies, considerando antecedentes de
distribucion geografica, de analisis morfologico,
cromosomico y electroforeético.

El segundo objetivo es medir el grado de divergencia en

genes estructurales vy verificar si la formacion de ambas
especies ha ocurrido con una disminucion sustancial en los
valores de identidad genetica (Nei, 1972), de acuerdo a lo
que se espera para especies alopatricas. Es decir, se
espera comprobar si existe concordancia con la evidencia
empirica (Las grandes revoluciones gendmicas postuladas por
Mayr, 1963 y Dobzhansky, 1970) al realizar un muestreo
aleatorio de un nimero importante de loci estructurales.

Por ultimo, interesa establecer si1 existe concordancia
entre las diferencias genéticas y las morfologicas.

Las comparaciones anatomicas de tipo cuantitativo han
tenido un rol importante en la biologia sistematica. Sin
embargo, el problema de establecer cuanta divergencia

anatomica ha ocurrido entre 1las especies no ha sido
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activamente investigado, probablemente por problemas
metodoldgicos (Mickevich vy Johnson, 1976). Ademas, el
proceso de especiacidén es esencialmente genetico y para
muchas caracteristicas morfologicas adn no es claro el modo
de herencia.

Si los genes estructurales analizados son insensibles al
proceso, (ccudl es la hipotesis alternativa que mejor explica
los resultados? Es probable que las diferencias entre las
especies estudiadas sean consecuencia de la accion de unos
pocos genes fuertemente regulados (o co—-adaptados), con

efectos pleiotropicos de fuerte impacto en la viabilidad.
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MATERIAL Y METODOS

1. COMPARACION MORFOLOGICA.

Un total de 456 individuos (Tabla 1) de las especies B.
wicrolepidotus y B. australis fueron utilizados para

el analisis morfométrico. En la muestra se incluyen
especimenes de boca protractil (Cauque wauleanus),
colectados en la localidad de Nehuentue (IX Region), los
cuales fueron wutilizados con fines comparativos, como
referencia de una especie no congenérica.

Los especimenes fueron colectados por el autor del presente
trabajo vy colaboradores, en las siguientes localidades: rio
Elqui, camino a Montepatria (Lat.30° 06’ S; Long. 70°05°):
rio Limari, en Ovalle (Lat.30°38°; 71°317); rio Choapa, en

o o

Illapel (31 3173 70°137)3 rio Petorca, en Petorca (32°077;
70” 487); rio Aconcagua en Llay Llay (32°577; 71°07%); rio
Angostura, en Angostura (32°597; 70°447); rio Copequén, en

Copequén (34° 157 ; 70°567); rio Cautin, en Lautaro y Temuco

(38° 42’3 72° 317); rio Imperial, en Nehuentdie y Pto.
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Saavedra (38°09’; 73°057).

Para la colecta se emplearon 2 redes de forma conica (80 cm
de diametro), confeccionadas con un nylon fino, Yy
ocasionalmente se utilizo un equipo de pesca eléctrica.
Ambos sistemas permiten disponer de una muestra aleatoria,
con la limitacidn de que con la red el rendimiento en la
captura (expresado en namero de especimenes/tiempo) es
menor .

Ademds de la categoria de Hembras y de Machos, se considero
la de sexo indeterminado, a la cual se asignaron aquellos

individuos en los cuales no se pudo establecer el sexo con

certeza. Los intervalos de tamarno de 1los especimenes
utilizados en cada una de estas categorias estan senalados
en la Tabla 1.

El analisis se realizo en base de 18 mediciones corporales
(Tabla 5) vy en base a los caracteres meristicos, numero de
escamas sobre la linea media del cuerpo, numero de rayos en
las aletas y numero de vertebras.

Las mediciones se realizaron con un pie de metro de
precision ©0.1 mm, de acuerdo al procedimiento general
descrito para peces por Hubbs y Lagler (1947: 13-15, figs.
3-5), excepto para el largo de la cabeza y el ndmero de
escamas. En el primer caso no se incluye la membrana
opercular, y para el conteo de escamas se siguid la primera

corrida en el extremo superior de la linea media del
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cuerpo. No se utilizo el procedimiento habitual, sobre la
linea lateral, dado a que en las especies consideradas,
ésta no sigue una linea recta, sino que lo hace a traves de
caminos alternativos, como se senala en la Figura 1.

Las medidas que fueron tomadas son las siguientes: Longitud
standard (LS) s longitud predorsal 1 (LPD1) s longi tud
predorsal 2 (LFD2); longitud prepélvica (LPP); longitud
preanal (LPA)s longitud de la cabeza (LC); longitud de la
aleta dorsal 1 (LAD1); longitud de 1la aleta dorsal 2
(LAD2)3; 1longitud de 1la aleta pectoral (LAP)3; longitud
preorbital (LPO); ancho de la cabeza (AC); ancho del hocico
(AH): ancho interorbital (AI0)3 ancho maximo del cuerpo
(AM); diametro horizontal del ojo (DO); altura maxima del
cuerpo (HM): altura de la cabeza (HC); altura del pedinculo
caudal (HP).

El analisis estadistico de 1los datos se realizo con las
variables transformadas logaritmicamente, para reducir la
heterogeneidad de 1la varianza debido a 1la variacidn en
tamafio y 1la informacidn fue arreglada en una matriz de
correlacion para cada sexo y localidad.

Del mismo modo, con el proposito de eliminar el problema
del tamano Yy con fines comparativos, vya que este
procedimiento se utiliza wusualmente para el analisis
morfologico (Humphries vy col., 1981), las variables fueron

transformadas en relaciones corporales.
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Se utilizaron tres tipos de analisis multivariados con el
proposito de describir vy cuantificar la magnitud de la
diferenciacion mor fologica entre ambas especies y
establecer el sentido que eésta tiene. 1. Analisis

discriminante. 2. MAnalisis de conglaomerados. 3.Analisis de

componentes principales.

1.1. ANALISIS DISCRIMINANTE.

Se realizo un analisis discriminante, en una muestra de 205
individuos provenientes de las 1localidades de Elqui,

Limari, Choapa, Petorca (B. w»icrolepidotus) vy de
Angostura y Copequeén (B. australis), con el proposito

de probar si es correcta la asignacion "a priori" de
poblaciones a ambas especies, de acuerdo a la informacion
taxonomica disponible.

La técnica permite separar las poblaciones designadas "a
priori”, produciendo nuevos ejes de datos que minimizan la
variacion dentro de los grupos designados y maximizan la
variacion entre eéstos. La hipdtesis nula para el andlisis
es que no existen diferencias significativas entre los
centroides de las poblaciones locales (Wiley, 1981). 5i dos
especies estan presentes en el conjunto de localidades, se
espera que del analisis emerjan dos grupos de poblaciones

con poca O ninguna sobreposicion entre estos dos grandes
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grupos, pero si con gran sobreposicion entre las
poblaciones dentro de cada grupo.

Para los calculos se utilizéd el programa para analisis
discriminante GPSS5-10/KI de 1la Universidad de Pittsburg,
disponible en 1la Universidad Austral de Chile. El programa
estandariza las variables \ calcula la distancia
generalizada de Mahalanobis(d% entre los centroides de los

grupos.
1.2. ANALISIS DE CONGLOMERADOS.

El analisis se realizo con una muestra incrementada, la que

incluye las localidades de Aconcagua (B.
microlepidotus), Cautin, Lautaro e Imperial (B.
australis) y Nehuentie (Cauque), ademas de las

consideradas en el analisis discriminante.
El analisis esta basado tambiéen en la distancia de
) 2 . . .

Mahal ancbis (D) y tiene por finalidad encontrar las
agrupaciones vy conglomerados posibles en un conjunto de
individuos caracterizados por n variables. Para el analisis
no se prefijo el nimero de conglomerados y se utilizd como
criterio de asociacion el del vecino mads cercano (distancia
minima, D.M.). El procedimiento de asociacion es de tipo
jerarquico (se asume una configuracidn tipo "“arbol") y para

el analisis se considero la disimilitud en D% Trabajar con
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la matriz de disimilitud es un procedimiento recomendado,
puestc que de esta forma los datos pueden tomar cualquier
valor positivo, mientras que las medidas de similitud sdlo
varian entre 0 y 1.

La significacion estadistica de 1las distancias se obtuvo
segin la formula:

nin2 (nl+n2-—p-1)D2

ni+n2 (nl+n2-2)p
donde:
ni=ntmero de individuos en la poblacion 1
n2=nimeroc de individuos en la poblacidn 2
p=nimero de variables.
Los valores obtenidos se distribuyen segin:
F (P, ni+n2-p—-1) con (n1+n2-p-1) grados de libertad.
Para analizar si existe correlacidn entre D2y la distancia
geografica, se utilizd el calcule no paramétrico de

comparacion de rangos de Spearman, descrito por Lehman

(1973) .
1.3. ANALISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES (PCA).
Para este andlisis se consideraron las 11 localidades

empleadas en el analisis de conglomerados y la hipodtesis

nula sometida a prueba fue la de que no existen diferencias

U
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entre 1los individuos considerados. Es decir, en este caso,
a diferencia del analisis discriminante, no se consideraron
grupos "a priori”.

El analisis permite clarificar la relacion entre dos o mas
caracteres, puesto que divide la varianza total de los

caracteres en un numero equivalente de nuevas variables

(componentes), las cuales no estan correlacionadas. Este

hecho permite que estas se puedan interpretar
independientemente. De esta forma, 1la variacion total de
una poblacion puede ser fragmentada en unos pocos
componentes, cada uno de los cuales proporciona

informacion sobre el tamano, la forma y otros aspectos de
la morfologia.

Las variables morfométricas, transformadas logaritmicamente
(log 10), fueron consideradas en una matriz de correlacion

para el analisis.

2. ANALISIS OSTEOLOGICO Y DE CARACTERES MERISTICOS.

La descripcion osteoldgica y el conteo de caracteres
meristicos, asi como el nimero de vértebras y ntmero de
rayos en las aletas, se hizo en especimenes transparentados
y tenidos, preparados de acuerdo a la tecnica descrita por
Hollister (1934) . De acuerdo a esta tecnica, los

especimenes se decoloran en agua oxigenada (48 horas),
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luego son puestos en glicerina y posteriormente tenidos con

Alizarina.

3. ANALISIS CROMOSOMICO

Para el andlisis se consideraron 10 especimenes (5 machos y
5 hembras) de la especie B. micrelepidotus, colectados
en 1las localidades de Elqui, Limari y Petorca y un namero
similar de especimenes de la especie B. australis

colectados en las localidades de Angostura, Copegqueéen y

Cautin.

Se obtuvieron placas metafasicas del epitelio branquial de
acuerdo a la téchica de aplastado descrita por MacPhail y
Jdones (19646), la cual consiste en lo siguiente:

3.1. Se inyecta intraperitonealmente una solucidn
acuosa de colchicina (0.1- 0.2%) en 1la proporcidn de
iml./7100 grs. de peso del animal.

3.2. Se deja el pez en un acuario bien oxigenado por un
periodo que fluctda entre 1.5 a 3 horas. Después de este
tiempo, el animal es sacrificado y se 1le retiran las
branguias.

3.3. Las branquias se lavan en agua bidestilada y se
mantienen en hipotonfa por 20 minutos.

3.4. El1 material se transfiere a cubetas con &cido

acetico 75%.
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3.5. Sobre el portacobjeto, al cual se le ha agregado

una gota de acido acetico (75%) se separan las células del
epitelio branquial.

3.6. Las células se aplastan con un cubreobjetos.

3.7. Los cubreobjetos sobre las celulas aplastadas se
remueven sumergiendo el vidrio en hielo seco con alcohol
absoluto. Luego se retira el cubreobjetos con una hoja de
afeitar.

3.8. Las preparaciones se secan al aire y luego se
deshidratan por 10 minutos en metanol - acético 3:1 y se
dejan secar a temperatura ambiente.

3.9. Las preparaciones se tinen en una bateria que
incluye: Giemsa 4%, preparado en buffer Sorensen pH 7.2 (10
)3 Acetona (17); Acetona - xilol, 1:1 (5°); Xilol (57).

Los cromosomas se clasificaron de acuerdo a la posicion del
centromero, la que se determind, estableciendo la relacidn
entre la longitud del brazo 1largo y la del brazo corto,
siguiendo la proposicidén de Levan y col., (1964). El numero
diploide se determind modalmente y no se intentd aparear
los cromosomas homdlogos, ya que en este tipo de cromosomas

ésto puede resultar una practica subjetiva.

4. ANALISIS ELECTROFORETICO

Los animales fueron colectados en 10 localidades a lo largo
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del rango de distribucion de ambas especies utilizadas.
Estas son: 1. Elqui (N=20) . 2. Limari (20). 3.
Huentelauquén (20). 4. Recoleta (20). 5. Illapel (20). 6.
Salamanca (40). 7. La Ligua (36). 8. Aconcagua (40). 9.
Angostura (40). 10. Rapel (20). 11. Copequen (20). 12.
Cautin (20). 13. RifAihue (20).

La comparacion interespecifica se hizo entre las
localidades de Choapa y de Angostura. Esto es valido, pues
al interior de una especie la mayoria de los individuos
posee el acervo de genes de ésta, como lo demuestran los

valores de Identidad genetica al comparar poblaciones de
una misma especie. Sin embargo, la distribucidén bimodal
observada para la similaridad genetica hace mas necesario
utilizar un gran namero de loci que un gran numero de
individuos (Ferguson, 1980).

En el momento de la colecta los animales fueron puestos en
hielo seco y , posteriormente, mantenidos en el laboratorio
a —30°C por un tiempo no superior a los 60 dias.

Se extrajeron las proteinas solubles de muscul o
esquelético, corazdon e higado, homogeneizando cada dérgano
en agua destilada. También se utilizo fluido de ojo sin
diluir. Los mejores resultados se obtuvieron en misculo, Yy
es por ello que la mayoria de las proteinas analizadas son
de este tejido, a no ser que se especifique lo contrario.

Se utilizd el método horizontal de migracion en geles de
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almidon (Sigma Chemical Co.) en una concentracion de 12.5%.
Los buffers utilizados fueron 1los siguientes: I. Tris
citrico, pH B8.0; ii. Poulik, pH 8.0; iii. Tris Versene
Borate, pH 8.0; Tris maleic EDTA, pH 7.4. Estos permitieron
una buena resolucion para 38 loci (Tabla 2), siguiendo los
protocolos de tincion descritos por Shaw y Prasad (1970) vy
Harris vy col. (1976), con algunas modificaciones (Ward y
Beardmore, 1977). Sin embargo, por razones de precision,
s6lo se consideran 33 loci.

Para los loci y 1los alelos se sigue la nomenclatura de
Allendor¥ vy Utter (1976). De acuerdo a estos autores, los
loci que codifican proteinas de funcionalidad similar se
designan numericamente, empezando por el extremo catadico
del gel. Los alelos en cada 1locus se designan por sus
movilidades electroforeticas relativas a la movilidad del
alelo mas comin, el cual se designa por 100.

Las bases genéticas de las variantes electroforeticas
observadas en el presente trabajo no fueron establecidas.
Se considerd como criterio suficiente: 1. Si los datos eran
concordantes con modelos de herencia mendeliana simple. 2.
Si 1las variantes observadas eran equivalentes (u homdlogas)
a variantes observadas en especies relacionadas para las
cuales existen datos de cruzamientos. 3. Si1 los
heterocigotos mostraban un modelo de bandeo consistente, en

la misma proteina, con aquél observado en otras especies.
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4. Si el modelo de bandeo coincidia con lo observado en
otro o6rganc en el mismo animal o si concordaba con lo
esperado de acuerdo a la estructura cuaternaria de la
proteina (dimérica, etc.).
Distancia genética. Para estudiar la similaridad o
la divergencia genética, los estadisticos utilizados fueron
(Nei, 1972): Identidad genética (1), la cual estima
la proporcion de genes que han permanecido idénticos en dos
poblaciones o dos especies. La identidad genética se
calcula de acuerdo a la formula (Ferguson, 1980: 165):

I S{xiyi)
- VI xi? Jyi?
en donde xi vy vyi representan 1la frecuencia del alelo i
esimo, en la poblacidn x e y, respectivamente.
La distancia genética (D), la cual estima 1la
proporcién de sustituciones génicas que han tenido lugar en
la evolucidon de dos poblaciones o especies, se obtiene de
acuerdo a D = — InlI.
El analisis fue posible gracias al programa Distancia
genética, creada por Ricardo Guifez, disponible en el
laboratorio de genética de organismos marinos, Universidad
Catolica, Sede Regional Talcahuano.
La heterocigosidad calculada por locus (Hl) se obtuvo de
acuerdo a Ferguson (1980) de la siguiente forma:

HI = 1 - ini siendo xi la frecuencia del
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alelo i ésimo en un locus determinado.

La heterocigosidad promedio por locus (H1) es la suma de Hl
sobre todos los loci (incluyendo a aquellos monomdrficos en
donde Hl = 0), dividida por el numero total de loci
examinados.

No se calculd la heterogeneidad interpoblacional para las
frecuencias genotipicas, puesto que es innecesario para

comparaciones interespecificas (Ferguson, 1980: 100).
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RESULTADOS
1. ANALISIS DE LA CONDICION DE ESPECIE DE
Basilichthys wmicrolepidotus Y Basilichthys

australzs.

CONSIDERACIONES MORFOLOGICAS.

Debido a que muchas especies emparentadas son
frecuentemente alopatridas (Humphries, 1984: 129) el

analisis critico del status especifico se debe realizar, en

muchas ocasiones, sin la ayuda del criterio de aislamiento
reproductivo. Teniendo en consideracion que B.
microlepidotus Yy B. australis son especies

estrechamente emparentadas y de distribucidn alopatrica
(Fig. 2) vy en ausencia del criterio reproductivo, se ha
seguido el criterio de Wiley (1981: 65-467) para confirmar
su calidad de especies: 1. Poblaciones de ambas especies
pueden ser claramente diferenciables por un cardacter o

combinacidén de caracteres (escamas, nlmero diploide de
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lcm.

Figura 1. Esquema que sefiala la distribucidn observada para

la linea lateral (sensorial) en Basilichthys.
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Basilichthys microlepidotus

ESC:1:45.000000

Basilichthys australis

Figura 2. Distribucidn geograftica de Basilichthys

microlepidotus y de PBRasilichthys australis. Los

circulos numerados sefalan los lugares de colecta de los

especimenes utilizados en el analisis morfoldgico




SISTEMAS ENZIMATICOS ENSAYADOS Y NUMERD DE LOCI RESUELTOS EN B. microlepidotes Y B.

TABLA 2

australis.

PROTEINA
(NUMERD E.C.)

ABREVIACION N DE LOCI

BUFFER #

ALCOHOL DESHIDROGENASA
(1.1.1.1)
L-GLICERDFOSFATO DESHIDROGENASA
(1.1.1.8)

LACTATD DESHIDROGENASA
(1.1.1.27)

MALATO DESHIDROGENASA
{1.1.1.37)

ENZIMA MALICA
(1.1.1.40)

ISOCITRATO DESHIDROGENASA
{1.1.1.42)
6-FOSFOGLUCONATO DESHIDROGENASA
(1.1.1.43)

XANTINA DESHIDROGENASA
{1.2.3.2)

TETRAZOLIUM DXIDASA
{1.15.1.1)
GLUTAMATO-OXALOACETATO
AMIND TRANSFERASA
(2,6.1.1)

CREATINR KINASA
(2.7.3.2)
FOSFOGLUCOMUTASA
{2.7.9.1)

ESTERASA

(3.1.1.2)
AMINOPEPTIDASA
(3.4.11)

FUMARASA

(4.2.1.2)

BLIOXALASA

(4.4.1.5)
FOSFOBLUCOISOMERASA
(5.3.1.9)

ADH

L-G6PDH

LDH

HDH

HE

IDH

6-PGDH

XDH

10

607

CK

PEH

EsT

AP

FUM

6LY

P61

(oS ]

4

v

111

I1

IV

I1

v

v

v

I
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cromosomas Yy otros). 2. En un andlisis de discriminacion
maltiple, poblaciones de ambas especies pueden ser

segregadas como entidades independientes.

2. ANALISIS MORFOLOGICO UNIVARIADO. ESCAMAS SOBRE LA
LINEA MEDIA DEL CUERPO.
El reconocimiento de dos fenotipos diferentes respecto de

un caracter determinado en dos poblaciones disjuntas, es
evidencia no concluyente de que existen dos especies. La
variacion observada para el caracter dentro de cada
localidad debe ser menor que la variacidn observada entre
las localidades.

La tabla I y 1la Figura 3 senalan el rango de variacion vy
los valores promedio para el nimero de escamas sobre la
linea media del cuerpo. A pesar de 1la gran variacion
intrapoblacional observada, el caracter muestra un
desplazamiento geografico coincidente con el rango de la
especie. B. wmicrolepidotus exhibe un numero menor de
escamas (rango, 74 - 96&; X=85.70) que B. australis
(rango, B6-115; X=99.46).

La mayor variacion que se observa en el intervalo de
variacién para Petorca se debe a dos (4%7Z) especimenes que
presentan los numeros extremos de 74 y 98 escamas.

El analisis de varianza (Sokal y Rohlf, 1981) demuestra que

las poblaciones de ambas especies son lo suficientemente
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Figura 3. Variacidén en el ndmero de escamas sobre la
media del cuerpo en B. microlepidotus y B.
australis. Las localidades aparecen de acuerdo a
latitud. El1 rango de variacion es indicado por una

vertical; la media por una linea horizontals la
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linea

su
linea

ZOona

ennegrecida indica una desviacion estandard a cada lado del

promedio.
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homogeneas como para ser consideradas como entidades
independientes. Por tal motivo, en 1la Tabla 3, las
poblaciones de B. microlepidotus aparecen agrupadas (F:
3.19; 0.05 < P < 0.01, 94.17 de 1la varianza debida a
diferencias intragrupos).

En el andlisis de las localidades pertenecientes a B.
australis, Copequén muestra una varianza entre grupos
mayor al ser comparada con Angostura (F: 57.55 60% de la
varianza entre grupos) vy con Cautin (F: 185; 83.1%Z de la
varianza entre grupos). Sin embargo, cuando se comparan los

datos de B. wicrolepidotus agrupados, con los de B.
australis agrupados (sin considerar Copequén), se observa

que el 83.1%Z de las diferencias observadas se deben a

variacion entre los grupos.

3. ANALISIS MORFOMETRICO UNIVARIADO

Aunque B. wmicrolepidotus y B. australis comparten

un patraon morfologico muy similar (Figura 4), ambas
especies pueden ser reconocidas por un experto. La
impresidn cualitativa de similitud es mas evidente al
observar la Tabla 4, que muestra los valores promedios, el
error estandard y el intervalo de variacion para las
variables consideradas en el analisis morfométrico de ambas

especies. De ella puede concluirse que, a pesar de que las
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Figura 4. A. Basilichthys microlepidotus (110 mm., LT)
del rio Choapa. B. B. australis (140 mm.) del rio

Cautin.




DATOS MORFOMETRICOS PARA B.
australis.*

TABLA 4

wmicrolepidotus Y B.
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LPD1

LPD2

LPP

LPA

LC

LAD1

LADZ2

LAF

LFO

AC

AB

AIO

AM

DO

HM

HC

HP

microlepidotus

N = 193

australis
N = 156

2.83 + 0.007
(2.58 - 3.11)
2.59 + 0.007
(2.35 - 2.86)
2.686 + 0.007
(2.42 - 2.94)
2.92 + 0.006
(2.29 - 2.78)
2.66 + 0.007
(2.41 - 2.91)
2.19 + 0.007
(1.96 — 2.46)
1.50 + 0.011
(1.11 - 1.83)
1.98 + 0.008
(1.71 — 2.28)
2.00 + 0.008
(1.76 - 2.26)
1.70 + 0.007
(1.49 - 1.94)
1.96 + 0.007
(1.64 - 2.20)
1.67 + 0.007
(1.34 - 1.92)
1.73 + 0.007
(1.44 — 1.99)
1.93 + 0.009
(1.65 - 2.22)
1.62 + 0.006
(1.34 - 1.81)
2.07 + 0.009
(1.81 - 2.41)
1.98 + 0.007
(1.61 — 2.21)
1.692 + 0.009

3.03 + 0.005
(3.19 - 3.44)
2.77 + 0.012
(2.47 — 3.10)
2.86 + 0.013
(2.55 - 3.19)
2.70 + 0.012
(2.40 — 3.01)
2.80 + 0.013
(2.53 - 3.195)
2.38 + 0.013
(2.08 - 2.70)
1.77 + 0.018
(1.32 - 2.28)
2.17 + 0.013
(1.82 - 2.355)
2.18 + 0.014
(1.86 - 2.57)
1.89 + 0.013
(1.39 - 2.22)
2.11 + 0.013
(1.85 — 2.43)
1.82 + 0.012
(1.51 - 2.14)
1.91 + 0.011
(1.64 — 2.06)
2.10 + 0.015
(1.77 - 2.46)
1.77 + 0.010
(1.53 - 2.17)
2.25 + 0.018
(1.89 — 2.69)
2.14 + 0.014
(1.85 — 2.56)
1.87 + 0.000)

* Los datos incluyen promedio + desviacion standard

{(rango).




41

diferencias en tamano son importantes, 1la variacion
intraespecifica es grande para la mayoria de las mediciones
y los intervalos de variacion estan también ampliamente
sobrepuestos. Por tal motivo, es dificil desprender
comentarios concluyentes respecto de las diferencias
interespecificas.

En ambas especies no se aprecian diferencias importantes
como consecuencia del sexo de los animales. Como se sefiala
en la Tabla S5, que muestra 1los valores promedio, 1la
desviacidn estandard y el intervalo de variacion para las
variables consideradas separadas por sexo, los intervalaos
de variacidn se sobreponen ampliamente.

El comportamiento isométrico de las variables es evidente
al observar la matriz de correlacion (Tabla &, Apéndice 1),
considerando el conjunto de las localidades sin distincion
de sexo. Todas las variables muestran una alta correlacidn
(rango, r: 0.99-0.88)) con la longitud estandard. Lo mismo
ocurre al comparar las correlaciones para los individuos
separados por sexo. En la Tabla 7 (Apéndice 2) se senalan
los coeficientes de correlacion para las hembras, mientras
que en las Tablas 8 (Apéndice 3) y 9 (Apéndice 4) se
senalan aquellos para los machos y los individuos de sexo
indeterminado, respectivamente.

El comportamiento alométrico se hizo evidente al comparar

las correlaciones observadas para las variables en los
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TABLA §

ANALISIS NORFOMETRICO EN MACHDS Y HEMBRAS DE B. aicrolepidoius y B. ausiralis.

HENBRAS KACRHOS
1 2
N=6&3 N=49 N=359 N=7&
VARIABLE
LS 2.88 + 0.09 3.07 + 0.1% 2.81 + 0,09 3.03 + 0.18
{2.646-3.08) {2.79-3.44) {2.42-3.10) {2.71-3.39
LPD1 2.65 + 0.09 2.82 + 0.19 2.58 + 0.09 2.78.+ 0.18
{2.43-2.83) {2.52-3.72) {2.40-2.86) (2.47-3.28)
LPD2 2.72 + 0.10 2.91 + 0.20 2.465 + 0,09 2.87 + 0.18
{2.50-2.93) (2.62-3.32) {2.46-2.94) {2.55-3.22)
LPP 2.57 + 0.09 2.74 + 0.19 2.51 + 0.08 2.69 + 0.16
(2.41-2.76) (2.48-3,16) {2.35-2.78) {2.40-3.04)
LPA 2.70 + (.09 2.89 + 0.20 2,463 + 0.09 2,84 + 0.19
{2.51-2.91) (2.61-3.32) (2.48-2.91) (2.53-3.39)
LC 2.24 + 0.09 2.40 + 0.18 2.17 + 0.09 2.36 + 0.16
{2.03-2.41) {2.13-2.76) {1.99-2.35) {2.08-2. 68}
LAD] 1.58 + 0.15 1.78 + 0.22 1.50 + 0.14 1.74 + 0.20
{1.14-1.80) (1.32-2.19) {(1.11-1.79 {1.38-2.14)
LADZ 2.03 + 0.1 2.21 + 0.2 1.98 + 0.10 2.16 + 0.18
{1.73-2.21 (1.86-2.59) {1.76-2.28) {1.82-2.52}
LAP 2.06 + 0.10 2.24 + 0.19 2.00 + 0.10 2.19 + (.18
{1.83-2.25) {1.95-2.42) {1.77-2.256) {1.86-2.53)
LPD 1.76 + 0.09 1.93 + 0.20 1,69 + 0.10 1.89 + 0.18
{1.54-1,92) (1.65-2.30) 1.50-1,93) 1.39-2.22)
AC 2.00 + (.09 2.13 + 0.19 1.94 + 0.07 2.11 + 0.16
{1.82-2.20} {1.85-2.53) {1.79-2.15) {1.85-2.45)
aB 1.72 + 0.09 1,85 + (.18 1.45 + 0.09 1.82 + 0.15
{1,55-1.92} (1.57-2.24) {1.34-1.89) {1.54-2.11)
AlD 1.78 + 0.09 1.99 + 0,20 1.72 + 0.09 1.92 + 0.17
{1.56-1.97) {1.68-2.38) {1.47-1.99) {1.64-2.30)
A 2.01 + .12 2,13 +0.24 1.90 + 0.11 2.10 + 0.20
{1.77-2.22) {1.78-2.61) (1.71-2.19) {1.77-2.50}
il 1.45 + 0.07 1.76 + 0.10 1.52 + 0.08 1.75 + 0.09
{1.50-1.81) {1.53-1.97) {1.49-1.77) {1.53-1.93)
HN 2.15 + 0.12 2.26 + 0.24 2,05 + 0.12 2.3 + 0.2
{1.84-2.41) {1.89-2.78) {1.81-2.38) 11.91-2.66)
HC 2.03 + 0.09 2,17 + 0.23 1.97 + 0.07 2.13 + 0,14
{1.83-2,20} {1.83-2.79) {1.81-2.19) {1.90-2.64)
KP £.75 + 0.10 1,91 + 0.23 {.68 + 0.10 1.87 + 0,20
11,54-1.95) {1.57-2.41) 1{1.50-1.95) {1.94-2.25)

¥ Los dates incluyen prosedio + desviacidn estdndard {intervale de variacidnl.

1= B. nicrolepidotuss 2= B. australis.

42
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individuos separados por localidad y por sexo. Por ejemplo
en la Tabla 10 (Apéndice 5), con 1los coeficientes de
correlacidon para las hembras de Elqui, puede observarse que
todas las variables (excepto ELL) estan inversamente
correlacionadas con la longitud de la cabeza (LC), mientras
que otras (LPA, LAD1,LPO, AC, AM) lo estan con la longitud
de 1la aleta pectoral. En la localidad de Cautin (Tabla 11,
Apéndice &) se observan correlaciones de baja significacion
(P=0.07) entre la Longitud prepelvica (LPP) y la longitud
de 1la aleta dorsal 1 (LAD1), como tambien entre la longitud

de 1la cabeza vy la longitud de la aleta dorsal 1 (P=0.14).
Muchas otras correlaciones son de valores de r de baja

significacion. Similares comentarios se aplican a las
localidades de Imperial (Tabla 12, Apéndice 7) y Nehuentte
(Datos no incluidos). Como se vera posteriormente, las
diferencias, mas que atribuibles al factor sexo, deben
entenderse como consecuencia de la disminucion en el tamafo
de la muestra y al tamano de los individuos.

La alometria observada al comparar individuos de diferente
tamano ha sido descrita en Atherinidos (Barbour y col.
1983) vy tiene importancia taxondmica. Por ejemplo, Barbour
y col. han establecido que la especie Menidia beryllina

se diferencia de su congenérica Nenidia menidia por la
alometria evidente observada con respecto al diametro del

ojo en la primera especie.
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Al comparar ejemplares de B. australis de diferente

tamanao, puede observarse una situacidn similar a la
descrita para otros Atherinidos. Las localidades de Cautin
(Tabla 11, Apendice 6) e Imperial (Tabla 12, Apendice 7)
pertenecen a la hoya hidrografica del rio Imperial vy
corresponden a individuos de la misma especie, a juzgar por
el numero de escamas 2% por la condicion de no
protractibilidad en la boca. Los especimenes de Imperial,
una zona cercana a la desembocadura del rio Imperial en

Puerta Saavedra, exhiben un tamano promedio ( 197.68 mm.)
superior a los individuos colectados en el rio Cautin

(106.16 mm.), en Temuco. Al observar los coeficientes de
correlacion para ambas localidades, se observa que mientras
los valores de r son significativos para los especimenes de
Cautin (Tabla 11), estos valores son negativos en el caso

del diametro del ojo (r: -0.29), la longitud de la aleta

dorsal 1 (r: -0.07) vy otros en la localidad de Imperial
(Tabla 12). Esto indica que una vez que se ha alcanzado el
tamano critico (Fowler, 1970) mientras 1los individuos

crecen, determinadas porciones de su cuerpo permanecen

inalteradas.




45

4. ANALISIS MORFOLOGICO MULTIVARIADO.

4.1. ANALISIS DISCRIMINANTE. El1 analisis produjo 5

funciones discriminantes, las que dan cuenta del 100%Z de la

=

variacidon observada. La figura 5 resume los resultados de

este analisis. Dos funciones discriminantes, que en total
dan cuenta del 74% de 1la variacion observada, permiten
separar dos grupos de poblaciones de acuerdo a lo esperado.
En el extremo derecho de la Figura S aparecen individuos de
las localidades de Angostura (1) y de Copequéen (3),
mientras que las localidades establecidas como B.
microlepidotus se agrupan en el extremo opuesto. Estas
son: Elqui (2), Limari (4), Choapa (5) y Fetorca (6).

La primera funcion discriminante explica el 53.44% de la
variacion, Yy de acuerdo a la magnitud absoluta de los
coeficientes discriminantes (Tabla 13) es fuertemente
influenciada por el largo total, la distancia predorsal 1,
la altura maxima del cuerpo y la distancia prepélvica. La
segunda funcion discriminante explica el 227 de 1la
variacion y es influenciada por el largo de la cabeza. La
tercera funcion explica el 14.727 de la variacion y es
influenciada por la distancia preanal. La matriz de
clasificacion (Tabla 14) demuestra que el 94.15% de los

casos fueron clasificados correctamente.
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TABLA 13

VALOR DE LOS COEFICIENTES CANONICOS PARA LAS S FUNCIONES

OBTENIDAS EN EL ANALISIS DISCRIMINANTE DE 205 ESPECIMENES

DE Basilichthys.

Func. 1 Func. 2 Func. 3 Func.4 Func.5
LT 3.49 1.04 2.46 -1.39 -4.20
LS 1.65 -2.03 0.66 0.29 4.23
LPD1 2.52 1.43 2«01 -0.29 1.85
LPD2 1.00 -0.41 =1 .51 0.99 0.97
LPP -1.44 0.36 1.07 1.42 0.52
LPA 0.28 -0.16 =3.90 -1.90 -1.91
iLC —-0.07 2.08 -0.83 -1.40 0.24
LAD1 0.35 0.39 0.53 -0.00 0.18
LAD2 -0.44 0.34 0.78 0.29 1.60
LAP 0.87 0.02 0.10 2.05 -1.66
LPO 0.26 -1.05 -1.80 -0.72 0.99
AC -1.00 -1.12 0.57 0.65 -0.58
AB 0.28 -0.31 0.58 -0.32 -1.53
AID -0.86 -1.10 -1.04 -0.41 0.29
AM -0.32 -1.09 0.87 -0.20 -1.09
DO 0.89 0.39 0.01 —0.99 -0.32
HM -1.59 2.35 ~2.30 0.80 0.09
HC -0.05 Q.09 0.85 -0.87 1.45
HP -0.49 -0.78 -0.13 0.57 -1.10
ELM 0.44 -0.46 -0.4%9 0.13 0.01

47
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4.2. ANALISIS DE CONGLOMERADOS.

En l1la Tabla 15 se senala la matriz con las distancias de
Mahalanobis (65 para el conjunto de las localidades, sin
distincion de sexo. Con esta informacidn se construyd el
dendrograma de 1la Fig. 6. De este puede deducirse que los
especimenes colectados en los rios Limari y Choapa
presentan la menor distancia fenetica (F: 1.645 P, N.S.).
Estos se relacionan con aquellos del rio Petorca
(poblaciones conespecificas de B. microlepidotus) a un

nivel jerarquico superior. Los especimenes del rio Elqui y
del rio Aconcagua aparecen distantes morfologicamente (F:
3.373 P< 0.01) vy ambas localidades aparecen separadas del

conglomerado que conforman Limari, Choapa y Petorca. Dentro
de este conjunto de localidades, la de Aconcagua resulta
ser la mas distanciada morfologicamente con respecto a sus
conespecificas.

Los peces de los rios Angostura y Cautin (B. australis)
aparecen compartiendo una gran similitud fenética, a pesar
de que estos sistemas hidrograficos estan separados por
aproximadamente &00 kilometros. Esta situacidn no resulta
légica si se acepta la hipotesis de que las diferencias
morfoldgicas incrementarian con la distancia geografica. La
distancia de Mahalanobis para la comparacion de ambas

localidades es significativa (P<0.001) lo que revela que,
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TABLA 135

DISTANCIA DE MAHALANOBIS PARA EL ANALISIS MORFOLOGICO DE B. microlepidotus Y DE B.

australis.+

Lugar l 2 3 4

1 - 3.4571 4.4128 3.4778
2 3.457Y - 2.5963 2.9108
3 4.4128 2.5963 ------ 2.9984
i 3.4778 2.9108 2.9984 ------
5 4,4934 4.8B66 3.9200 4.6981
8 5.2956 4.1095 3.4224 3.7007
7 6.2800 4.9497 4.8530 5.5109
8 6.4131 5.0672 5.1679 5.3250
9 7.5041 5.7614 4.6724 6.3501
10 8.24567 6.9678 5.7299 7.2719

11 9.1059 7.8023 7.2233 B.1907

3 6 7 8 9 10 11
4,4934 5.2956 6.2800 6.4151 7.5041 8.2467 9.1059
4.8866 4.1095 4.9B97 5.0672 5.1614 6.5678 7.8023
3.9200 3.4224 4.8530 5.1679 4.6724 5.7299 7.2253
4.6981 3.7007 §5.5109 5.3250 4.3501 7.2719 8.1907
------ 3.2257 7.0892 6.9454 6.6002 7.2294 8.1609
3.2257 =----- 3.7685 3.3124 4.9889 S5.4314 7.7967
7.0892 3.7685 ------ §.4643 4.B168B 5.4698 B.0619
6.9454 3.3124 3.4343 ------ 5.1218  5.2707 7.6684
6.6002 4,9889 4.8168 5.1218 ------ 2.7414 5.5891
7.2294 S.A314 5.4698 5.2707 2.7414 ---—-- 4.4278

B.1609 7.7987 B.0619 7.6684 5.5691 4.4278 ------

456 observaciones 435 g.l.total

19 variables

i1 clases

445 g.l.intra clases

10 g.l.entre clases
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. CHOAPA
LIMARI

Figura 6. An&lisis de conglomerados en
wicrolepidotus vy B. australis. Considera el total de

especimenes, sin distincidn de sexo.
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en conjunto, las variables difieren. Una situacion
semejante ocurre con los especimenes colectados en Lautaro
e Imperial, que forman un conglomerado independiente.
Copequen aparece mas distante, formando un grupo
independiente. Por Jltimo, los especimenes colectados en
Nehuentie, que representan a una especie no congenerica,
aparecen de manera concordante como el grupo mas distante
morfologicamente.

La situacion descrita en esta figura no concuerda
estrictamente con lo que se espera, si la hipotesis de la

existencia de dos especies morfologicas es valida, ni con

los antecedentes de su distribucion geografica.

En la Tabla 16 se senala la matriz con las distancias de

Mahalanobis para las hembras (sexo 0), datos que se
grafican en la Fig. 7. En el dendrograma se observa una
buena correspondencia con lo esperado, en base a la

distribucion geografica de las especies, y de acuerdo al
nimero de escamas en la linea media del cuerpo. De esta
forma, los especimenes colectados en 1las localidades de
Lautaro, Cautin, Angostura y Copequén, localidades de B.

australis, aparecen relacionados, aunque a distintos

niveles jerarquicos, Yy formando uno de los conglomerados
importantes. Esta observacion concuerda con los datos que
demuestran que las ﬁzno son significativamente diferentes,

para cada una de las comparaciones pareadas. Las
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Figuras 7 ¥y 8. Andlisis de conglomerados en B.

wicrolepidotus Yy B. australis. Arriba, hembras

(Figura 7). Abajo, machos (Figura 8).
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localidades que comparten la menor distancia minima son las
de Lautaro vy Cautin, que son precisamente las mas cercanas
dentro del rio Cautin. Los especimenes del rio Imperial son
los que estan morfoldgicamente mas distantes con respecto a
los individuos de localidades que representan poblaciones
conespecificas.

Para las localidades de B. microlepidotus consideradas
puede observarse una correspondencia interesante. Aunque no
forman un grupo mor fologicamente homogeneo, lo cual es
esperable dada su distribucidn geografica y a su condicion
de aislamiento, todas — con excepcion de Elqui—- aparecen
estrechamente relacionadas, formando otro gran
conglomerado, en el cual 1la mayor similitud morfologica
corresponde a las localidades de Limari y Choapa (F: 0.27;
P, N.S.).

En este caso, nuevamente es Nehuentdie 1la localidad que
aparece con la mayor divergencia morfologica.

El dendrograma para los machos (Figura B8), construido en
base a los datos de la distancia de Mahalanobis de la Tabla
17, presenta una gran correspondencia con lo observado para
las hembras, con la diferencia que son los individuos de
B. microlepidotus los que aparecen con la menor
distancia minima.

La correspondencia observada en los conglomerados

resultantes para machos y hembras demuestra que, como se
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sefialcd inicialmente, las diferencias entre sexos no son
significativas. De acuerdo a esto es posible predecir que
el dendrograma confeccionado sobre 1la base de los datos
para ambos sSexos agrupados debe dar un resultado
concordante con el ordenamiento esperado de acuerdo a la
hipdtesis de la existencia de dos especies. Al observar el

dendrograma de la Fig. 9 se observa que 1lo senalado

corresponde plenamente con lo esperado, puesto que las

localidades de B. wmicrolepidotus (Limari, Choapa,
Petorca Yy Aconcagua) aparecen formando uno de los
conglomerados observados. Por otra parte, las localidades

de B. australis (Lautaro, Cautin, Angostura y Copequen)
forman el otro gran conglomerado. Las localidades de Elqui

e Imperial, que representan los extremos de distribucion

para B. microlepidotus Y B. australis

respectivamente, conforman grupos independientes. FPor
Gltimo, 1la 1localidad de Nehuentie es 1a mas distante
mor fologicamente, situacion concordante con el caracter de

especie no congenérica de los individuos colectados en esta
localidad.

De esta figura pueden resumirse las siguientes
conclusiones: 1. Existe variacion intraespecifica, lo cual
esta en concordancia con la situacion geografica vy
aislamiento de los sistemas hidrograficos estudiados.

Aunque la relacion no es absolutamente correspondiente, las




agrupados) .
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Figura 9. Andlisis de conglomerados
microlepidotus B. australis (Machos
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localidades presentan un grado de divergencia morfologica
que aumenta hacia los extremos del rango de distribucion.
Es asi como en el caso de los especimenes de B.
microlepidotus de Elqui y Aconcagua, limite Norte y Sur,
respectivamente, son los que presentan la mayor divergencia
morfoldgica. 2. No son notorias las diferencias entre
machos y hembras.

La diferencia entre este dendrograma y aquél que considera
las tres categorias de sexo podria atribuirse, por lo

tanto, a los individuos catalogados como de sexo

indeterminado, los cuales en su mayoria representan estados
inmaduros, y a la disminucion en el numero de la muestra
que ocurre al considerar independientemente cada categoria.

La correlacidén entre D2 y la distancia geografica, que
corrobora el punto 1, queda de manifiesto al calcular el

coeficiente de correlacion de acuerdo al método no
parametrico de Spearman. El valor de 0.99 para r es
significativo (P< 0.001). Esto significa aceptar 1la
hipotesis nula de que existe relacidn entre la distancia de
Mahalanobis, calculada para cada comparacion pareada, y la

distancia geografica de los pares comparados.
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4.3. ANALISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES

La Tabla 18 senala 1los vectores caracteristicos para los
componentes I, II y III (explican el Q7.9% de la varianza
observada), resultantes del analisis de componentes
principales realizado de acuerdo a la matriz de datos de la
Tabla & (Apéndice 1), que considera el total de individuos
sin separacion de sexos. La mayor parte de las variables

presentan vectores caracteristicos para el componente I (
explica el 92.47 de la variacion) de alrededor de 0.23, y

la totalidad de ellos, con excepcion del nimero de escamas
sobre la 1linea media del cuerpo, tienen valores positivos.
Este hecho indica, segin Pimentel (1977), que el primer
componente es un estimador de tamano, lo cual puede
comprobarse al observar 1los coeficientes de correlacidn
obtenidos al comparar las variables originales con los
componentes principales (Tabla 19). El coeficiente de
correlacidén para la comparacion de la longitud estandard y
el componente I es 0.99. Una correlacion significativa se
observa tambien para el resto de las variables, lo cual
indica que todas estan influenciadas por el tamafo.

Aunque es dificil diferenciar entre el factor forma y
tamano, especialmente cuando se consideran mediciones
lineales (Humphries vy col., 1981), se ha senalado que el

segundo componente es un estimador de forma. En la Tabla 18
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TABLA 18

VECTORES CARACTERISTICOS PARA LOS TRES PRIMEROS COMPONENTES
PRINCIPALES (CP) OBTENIDOS EN EL ANALISIS DE B.
microlepidotus Y B. australis.

VARIABLE CPI CPII CPIII
Varianza explicada (%) ?2.4 4.9 0.9

LS 0.23 0.06 0.02
LPD1 0.22 0.10 -0.01
LPD2 0.23 0.06 -0.00
LPP 0.23 0.01 -0.02
LPA 0.23 0.035 -0.01
LC 0.23 -0.01 -0.07
LAD1 0.22 -0.01 —-0.43
LADZ2 0.23 0.00 0.23
LAP 0.22 0.01 0.69
LPO 0.23 0.08 =0 10
AC 0.23 -0.01 -0.14
AB 0.22 0.11 -0.25
AIO 0.23 0.05 -0.08
AM 0.23 0.01 -0.09
DO 0.22 -0.09 —-0.44
HM 0.22 -0.07 —0.12
HC 0.22 —0.01 -0.36
HP 0.23 0.01 -0.03

ELM -0.07 0.96 0.05
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TABLA 19

COEFICIENTES DE CORRELACION PARA LA COMPARACION ENTRE LAS
VARIABLES ORIGINALES Y LOS COMPONENTES PRINCIPALES I (CPI)
Y I1 (CPII).

PC I PC II
VARIABLES
LS 0.99 0.06
LPD1 0.99 0.10
LPD2 0.99 0.06
LPP 0.99 0.02
LPA 0.99 0.05
LC 0.92 -0.02
LAD1 0.95 -0.10
LAD2 0.98 0.00
LAF 0.94 0.02
LPO 0.97 0.00
AC 0.99 —-0.02
AB 0.96 0.10
AIO 0.99 0.05
AM 0.99 0.01
DO 0.96 -0.09
HM 0.98 -0.02
HC 0.97 -0.02
HF 0.99 0.02
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puede observarse que este componente tiene un valor
caracteristico superior a 0.90 para el ndmero de escamas
sobre la linea media del cuerpo y que, ademds, esta
negativamente correlacionado con la Longitud Standard (LS) .
Esto concuerda Con lo senalado por Mossiman y James (1979),
en cuanto a que un buen estimador de forma debe ser
independiente de la longitud total.

De la comparacidn de los vectores caracteristicos para los

componentes I, I1I vy III puede concluirse que la tendencia

de los caracteres estudiados a agruparse en los
componentes, revela que las diferencias entre B.
microlepidotus Y B. australis son consecuencia

precisamente de estos caracteres.

Para el componente II se observa un contraste entre
caracteres asociados con la morfologia de la cabeza (HC:
DO: AC; LC) vy algunos como ancho de la boca y posicidén de
las aletas.

En 1la Tabla 20 se senalan los vectores caracteristicos para
los tres primeros componentes principales, considerando
cada sexo en forma independiente. Nuevamente se demuestra
que la mayoria de las variables son estimadores de tamano,
a excepcidn del ndmero de escamas, caracter que tiene un
alto valor asociado al segundo componente. Se puede
observar, ademas, que 1los vectores caracteristicos no

presentan gran diferencia entre los sexos.




VECTORES CARACTERISTICOS PARA LDS TRES PRINEROS COMPONENTES (CPI, CP II, CP II1.), SEPARADOS

POR SEXO.

TABLA 20

VARIABLE

HEMBRAS

HACHOS

INDETERKINADD

CPI CPII CPIII

CP1 CPII CPIII

cPI CPII CPIII

varianza (1)

LS
LPD1
LPD2
LPP
LPA
LC
LADS
LAD2

=883k

PE&EISE

92.4 49 0.9

0.23 0.07 0.17
0.23 0.12 0.03
0.23 0.07 0.09
0.23 0.05 0.02
0.23 0.07 0.05
0.23 -0.00 -0.03
0.22 -0.16 0.55
0.23 0.01 0.15
0.23 -0.01 0.18
0.22 0.07 0.06
0.23 -0.00 -0.29
0.22 0.14 -0.46
0.23 0.00 -0.57
0.23 -0.03 -0.18
0.22 -0.13 0.15
0.22 -0.07 -0.21
0.22 0.00 -0.37
0.22 0.03 0.01
-0.08 0.94 0.10

91.8 5.2 0.6

0.23 0.05 0.08
0.23 0.05 0.04
0.23 0.05 0.07
0.23 -0.00 -0.09
0.23 0.03 0.13
0.23 0.00 -0.12
0.22 -0.06 0.47
0.23 -0.03 0.10
0.23 -0.03 0.03
0.22 0.06 -0.21
0.23 -0.04 -0,01
0.22 0.12 -0.52
0.23 0.01 0.04
0.23 0.02 0.10
0.22 -0.04 -0.56
0.23 -0.07 0.05
0.23 -0.06 0.04
0.23 0.00 0.17
-0.00 0.97 0.07

93.1 40 1.4

0.23 0.05 -0.01
0.23 0.10 -0.02
0.23 0.06 -0.03
0.23 0.03 -0.02
0.23 0.04 -0.03
0.22 0.00 -0.06
0.22 0.08 0.32
0.22 0.02 0.23
0.20 0.03 0.80
0.22 0.07 -0.09
0.22 -0.01 -0.09
0.22 0.08 -0.14
0.22 0.07 -0.09
0.23 0.03 -0.08
0.22 -0.05 -0.07
0.22 -0.05 -0.10
0.22 -0.00 -0.33
0.23 0.02 -0.05
0.11 0.97 0.02
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Aunque el andlisis no estd precisamente disenado para
detectar grupos, en muchos casos puede servir para tales
propositos. Los posibles agrupamientos se describen desde
la Figura 10 a la Figura 16. Estas, que no son mas que la
representacidén grafica del analisis, presentan en algunos
casos consistencia en el ordenamiento espacial de los
especimenes de cada localidad.

La Fig. 10 resume el analisis de 1los dos primeros

componentes principales en el conjunto de las localidades,

sin distincidn de sexo. En ella se pueden reconocer 4
grupos. Los especimenes de Elqui (1) conforman un grupo
relativamente separado en el extremo superior derecho. En
el extremo inferior derecho se agrupan individuos de
Nehuentde (11) vy Lautaro (9), mientras que en el extremo
superior izquierdo se ubican los individuos de Cautin (8),
Angostura (&) vy Copequén (7). En el extremo inferior
izquierdo se agrupan los individuos de Petorca (4), Choapa
(3) y Limari (2). Si se compara este grafico con el
dendrograma de la Figura &6, se observa una buena
correspondencia.

El primer vy tercer componente (Fig. 11) no permiten una
separacidn efectiva.

Cuando se considera 1la proyeccidn de las hembras (Fig.12)
sobre 1los ejes del primer y segundo componente, se puede

ocbservar que hay una buena separacion entre los especimenes
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Figuras 10 y 11. Proyeccion de los especimenes de B.
wicrolepidotus vy de PB. australis {(sin distincion de
sexo) en el analisis de componentes principales. Arriba,

componentes I y II. Abajo, componentes I y III.
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Figuras 12 y 13. Proyeccion de las hembras en el andlisis
de componentes principales. Arriba, componentes I y II.

Abajo, componentes I y III.
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A

de la localidad de Nehuentde (11, extremo inferior
derecho), Elqui (1, extremo superior derecho), 1los que
conforman dos grupos independientes, con respecto a las
localidades de B. australis Cautin (8), Copequén (7) y
Angostura (6, extremo superior izquierdo ). Los especimenes
de estas localidades aparecen relativamente independientes
de 1las de B. microlepidotus Choapa (3), Limari (2),
Petorca (4). El primer y el tercer componente (Fig. 13) no
aportan a una mejor resolucidn.

En las Figuras 14 y 15 se muestra la disposicién espacial
para los machos, de acuerdo a la informacidn aportada por
los componentes I y II y I y III, respectivamente, mientras
que en la Fig. 16 se muestran los resultados para los
individuos de sexo indeterminado.

Como consecuencia del analisis morfoldgico puede concluirse
que, si bien Eigenmann (1927) describid a ambas especies
como "mor folodgicamente dificiles de diferenciar”, la
divergencia en este aspecto es notoria. Esta divergencia
morfoldgica seria concordante con 1o observado para la
mayoria de las especies alopdtricas, en 1las cuales el
criterio principalmente utilizado para su caracterizacidn

es, generalmente, el morfoldgico.




72

Figuras 14 y 15. Proyeccidn de los machos en el andlisis de

componentes principales.

componentes I y III.

Arriba,

componentes I y II.

Abajo,
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S. ANALISIS OSTEOLOGICO

Los histogramas en la Figura 17 resumen los datos del
nimero de rayos en las aletas de ambas especies. El numero
modal de rayos para la aleta pectoral es diferente. B.
micrelepidotus presenta un numero modal mayor (157153
ambas aletas pectorales) que el de B. australis. Para

la aleta dorsal 1 el namero modal para B.
microlepidotus es de Dy mientras que para B.
australis este es de 4. Como se puede ver en la figura
17, el nuimero de rayos en la aleta dorsal presenta una gran
variacidn y para este caracter no pudo establecerse un
modo. Sin embargo, el ndmero mds frecuentemente observado
para ambas especies oscila entre 2+9 y 2+10. Para la aleta
anal, el numeroc modal para B. australis es de 2+13
mientras que en B. microlepidotus este es de 2+14.

Estos datos concuerdan con aquellos descritos para B.

australis por De 1la Hoz y Tosti-Croce (1981) vy, en

general, corresponden a los descritos para especies
emparentadas (Tabla 21) como Atherinopsis affinis,
Atherinopsis californiensis Yy Leuresthes tenuzs

(White y col., 1983).
De 1la variacidn observada para los datos graficados en la
Figura 17, se desprende gque éstos no pueden considerarse

con absoluta confianza para separar a ambas especies, mas




Figura 17.
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frecuencias para el numero de

microlepidotus vy B.
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aun teniendo en cuenta los antecedentes que demuestran que
estas caracteristicas son fuertemente influenciadas por el
medio ambiente (Barlow, 1961).

Nimero de vértebras. B. microlepidotus (de las

localidades de Limari vy Petorca) presenta un nimero de
vértebras que varia entre 47 - 50. De éstas 39 a 40 son
vértebras abdominales y 18 a 20 son caudales. B.
australis (Angostura) presenta un nimero total mayor de
vertebras (50-54) y también de vértebras abdominales
(30-34). En cambio 1la regidn caudal no muestra diferencia
(19-21) con respecto a B. microlepidotus.

B. australis presenta un numero mayor de costillas (28

a 32) que B. wmicrolepidotus (27-29).

Serie orbital. Segdn Rosen (1964: 228), en
Aterinoideos los huesos de la serie infraorbital estén
representados por el primero (la, lacrimal) y por el Gltimo
(dsf, dermosfendtico). Nuestra observacidn (Fig. 18) indica
que en Basilichthys existe un tercer elemento (i,
infraorbital) 1lo que concuerda con lo descrito para B.
australis por De la Hoz y Tosti—Croce (1981).

En 1la Figura 18 se observa ademas que, correspondientemente
con lo descrito por Rosen (1964) y De la Hoz y Tosti-Croce
(1981), en el aparato hioideo de Basilichthys el
ceratohial (ce) vy el epihial (ep) estan fuertemente unidos

por un refuerzo 6seo de posicidn dorsal.
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dsf

Figura 18. Serie orbital (A) y aparato hioideo (B) en el
género Basilichthys (ce, ceratchial} dsf,
desmoesfendtico; ep, epihial} infraorbitals la,

lagrimal).
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Aleta caudal. En Aterinidos hay constantemente dos
epurales (Rosen, 1964: 245). Esta situacidn esta de acuerdo
con lo observado en B. microlepidotus (Fig. 192 A). Sin
embargo, en B. australis (Fig. 19 B) sdélo existe uno,

lo que concuerda con lo descrito para la misma especie por
De La Hoz vy Tosti-Croce (1981). La diferencia entre ambas
especies para este caracter es significativa y puede ser
importante incluso a nivel genérico.

Nimero de dientes en 1los arcos branquiales. En B.
microlepidotus el numero de dientes en cada uno de los 4
arcos (I,II,III,IV) branquiales, se desglosa de 1la
siguiente manera: I: 21,18 ( corrida externa e interna,
respectivamente); II: 19,165 III: 17,145 IV;: 16,11. E1
total de dientes, por 1lo tanto, es de 132. En B.
gustralzs el numero total de dientes es superior (203) y
estos se distribuyen como sigue: I: 28,385 II: 29,213 III:

27,233 IV: 21,16.

6. ANALISIS CROMOSOMICO

Los cromosomas de ambas especies son reducidos en tamano, a
pesar de que los de B. qustralis son levemente mayores
(rango 2.0 u — 1.2u) que los de B. microlepidotus (1.4
u - ©0.8u). En esta tGiltima especie se observd un cromosoma

submetacéntrico no apareable (Fig.20), el cual es el mds
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Figura 19. Estructura de la aleta caudal. A. B.
microlepidotus. B. B. australis (AN, Arco neural}
CPU, Centrum pleuraly E, Epural; H, Hipural; Ph, Par

hipural).
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grande del complemento (1.6u). Este cromosoma aparecid
consistentemente tanto en machos como en hembras.

Para RBR. wmicrolepidotus el numero diploide modal es
2n=464, mientras que para B. australis el ndamero
diploide es 2n=48 (Tabla 22).

El cariotipo de B. wmicrolepidotus (Figura 20; Tabla 23)
estd compuesto por & cromosomas metacéntricos pequenos, 7
submetacentricos, 14 submetacéntricos - subteloceéntricos,
18 subtelocéntricos y 1 telocéntrico.

El cariotipo de B. australis (Figura 21; Tabla 23)

estd compuesto por dos pequenos cromosomas metacéntricos, 6
submetacéntricos, 2 submetacéntricos — subtelocéntricos, 30
subtelocéntricos y 8 acrocéntricos.

El ndmero fundamental (NF) para B. microlepidotus y

B. australis es de 91 y 88, respectivamente.

No se observaron cromosomas metacéntricos grandes que
pudieran interpretarse como productos de fusidn de 2
acrocentricos {Uyeno vy col., 1983). Tampoco se observo

heteromorfismo sexual, en ninguna de las especies.

7. VARIABILIDAD GENETICA Y DISTANCIA EN B.

wicrolepidotus y B. australis.

B. wmicrolepidotus y B. australis no exhiben una

variabilidad genética significativa, de acuerdo a 1lo
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revelado por el andlisis de 32 loci estructurales (Tabla
2). La comparacidn interespecifica demostrd que ambas
especies son monomorficas para 28 loci y polimérficas para
S5 loci.

7.1. LOCI MONOMORFICOS. En la figura 22 se senalan las
migraciones electroforéticas relativas observadas para los
loci monomor ficos resueltos satisfactoriamente, en el
andlisis de 12 sistemas enzimaticos.

7.1.1 LACTATO DESHIDROGENASA. Esta enzima, involucrada

en el metabolismo del lactato y del piruvato, representa
uno de los sistemas enzimaticos mejor estudiados en peces.

La enzima, para la cual se han encontrado S5 isocenzimas en
vertebrados (Markert vy Moller, 1959) posee una estructura
cuaternaria de tipo tetramérica con un peso molecular de
alrededor de 130.000 (Wilson vy col., 19464), en donde las
cuatro subunidades de 1la molécula pueden ser idénticas
(homotetrdmero) o diferentes (heterotetrdmero). El ntdmero
de genes descritos para teléosteos es de 3 (A, B, C),
siendo activo este Gltimo, especificamente en la retina del
ojo. Como puede observarse en la Figura 22, hemos detectado
la presencia de estos tres loci, y en ambas especies estdn
fijados para los mismos alelos.

7.1.2 L—-GLICEROFOSFATO. Es una molécula dimérica
controlada en peces por dos genes (Johnson y col., 1970;

Engel Y col.,19715; Utter y col., 19735 Allendorf vy
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col.,1975: Busack vy col., 1979. La interpretacidn de las
figuras electroforéticas para esta enzima presenta ciertas
dificultades las que, muchas veces hacen dificil reconocer
el ndmerc de genes involucrados. Es asi como para una misma
especie (Salwo gairdnieri) se postula el control de la
enzima por un solo gen, el cual puede ser polimdérfico
(Utter vy col., 1973) o por dos genes (Allendorf y €col.,
1973) .

En el presente trabajo, tanto B. microlepidotus como

B. australis presentan una amplia banda dnica, lo cual
hace dificil resolver si el control es consecuencia de uno
o dos genes. Hemos interpretado la presencia de esta banda
como consecuencia del control por un sdlo gen.

7.1.3. &-FOSFOGLUCONATO DESHIDROGENASA. Esta molécula

de estructura cuaternaria dimérica tiene un peso molecular
de 117.000 vy, en vertebrados, estd controlada por un gen
unico, situacidn que se evidencia en el gel de almiddn por
la presencia de una sola banda de migracidn anddica en el
individuo homocigoto. En vertebrados, la existencia de mis
de una forma para esta enzima, se atribuye a duplicacidn
génica, como ocurre, por ejemplo, en ciprinidos, en donde
las especies tetraploides poseen dos genes independientes.
Nuestros resultados (Fig.22 ) concuerdan can la
interpretacidn del control monogénico, ya que en todos los

ejemplares de Basilichthys observados, la enzima migra
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como una sola banda anddica, la cual representaria la
presencia de un locus monomdrfico dnico.

7-.1.4. ISOCITRATO DESHIDROGENASA. Esta proteina de peso
molecular de 75.000 existe como una forma que es
dependiente de NAD (mitocondrial) y como dos formas que son
dependientes de NADP (mitocondrial vy citoplasmdtica). En
general estas formas aparecen como dos bandas anddicas,
cada wuna de las cuales representa un loci independiente
(Engel vy col., 1971).

En 1la Figura 22 se demuestra que el patrdn electroforético
observado en ambas especies es concordante con la hipdtesis

de un control debido a dos genes. En este caso ambos estéan

fijados para un alelo.

7.1.5. GLUTAMATO OXALATO TRANSAMINASA. Dos loci
controlan de manera independiente a dos proteinas de
estructura dimérica, lo cual se expresa por la presencia de
dos bandas en un gel de almidén, en el caso de los
individuos homocigotos. En muchos casos, para el segundo
loci (Got-2) se ha descrito una migracidn catddica, pero
con un muy breve desplazamiento del origen.

El andlisis del patrdn de bandeo para esta enzima en
Baszlichthys senala la presencia de dos bandas de
migracidn anddica, con la segunda muy cerca del origen. Sin
embargo, es posible observar esta segunda banda con

migracion catddica muy leve, dependiendo del buffer usado.
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Este cambio migracional observado como consecuencia del
buffer utilizado es frecuentemente descrito.

7.1.6. FOSFOGLUCDOMUTASA. Esta enzima de estructura
cuaternaria monomérica presenta un peso molecular que varia
entre 62.000 y 67.000 y puede estar controlada por 1, 20 3
genes. Esta enzima es variable en 1los peces (Roberts y
col., 19695 Lush, 1969; Utter y Hodgins, 1970). Nuestras
observaciones concuerdan con la hipdtesis del control por
dos 1loci independientes, segin puede verse en la figura 22,
en donde se senalan las dos bandas anddicas observadas. No
concuerdan, sin embargo, con la variabilidad observada en
otros peces.

7.1.7. OXIDASA DE TETRAZOLIUM. Esta enéima, que
cataliza la transferencia de electrones desde colorantes de
tetrazolium reducidos a oxigeno, se presenta en el gel de
almiddn acoplada a enzimas de tipo deshidrogenasas vy
aparece facilmente distinguible por las bandas blancas que
forma. La evidencia ancestral sugiere que la enzima estuvo
originalmente controlada por un solo gen. Sin embargo, por
duplicacidn génica =15 posible encontrar dos loci
independientes (Cederbaum vy Yoshida, 1972), los cuales dan
cuenta de 1la presencia de dos bandas. Esta interpretacidn
genética es valida para comprender el patrén de bandas
observado (Fig. 22) para las especies en el presente

estudio.
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7.1.8. CREATINA KINASA. Esta enzima dimérica (Ferris %
Whitt, 1978), muy abundante en el tejido muscular, posee un
peso molecular que oscila entre B0.000 y B5.000 y presenta
un patrén de bandas en geles de almiddn que puede variar
entre 2 a 4, lo cual ha dado origen a variadas
interpretaciones geneticas. En el presente estudio, el
patron de bandeo observado en la Figura 22 corresponde a un
control por dos genes i1independientes. Este modelo de
control genético concuerda con lo observado para otras
especies por Utter y col., (1973).

7.1.9. XANTINA DESHIDROGENARSA.

Esta enzima se ha descrito como monomdrfica para un loci
resuelto en peces del género AXiphophorus (Morizot y
Siciliano. 1984) . Sin embargo, de acuerdo al patrén
observado en la Figura 22, la enzima puede interpretarse
como monomdrfica para tres loci, dos de migracidn anddica Y

uno de migracion catddica.

7.2. LOCI POLIMORFICOS

Cinco (15.6%) de 1los 32 1loci son polimdrficos. ADH es
monomorfica en B. microlepidotus, mientras que en B.
australis resultd polimdrfica. Para FGI, el alelo 98, el
cual aparece con una migracion mds anddica, no es

compartido con B. zustralis. Sin embargo, su frecuencia
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es muy baja ya que sdlo se observd un heterocigoto en 40
individuos.

En 1la Tabla 24 aparecen las frecuencias alélicas para los
loci polimdrficos en B. microlepidotus Yy
B.australis y a continuacidn se detallan brevemente
cada uno de estos sistemas.

7.2.1. ESTERASA. Las esterasas son enzimas capaces de
romper enlaces de tipo ester entre dcidos carboxflicos y
nafttol, vy son generalmente divididas en 4 grupos (Manwell
and Baker, 1970). Tanto las esterasas del suero como las de
los tejidos son producidas por muchos loci. Para esta
enzima se observaron 4 zonas de bandas. La banda mas
anédica (EST-4) resulto polimdrfica, sin embargo, las bandas

no pudieron resolverse claramente como para establecer los
genotipos. La tercera zona anddica (EST-3) es polimdrfica y

presentd homocigotos de una banda y heterocigotos con dos
bandas, situacion que concuerda con su estructura
monomérica Y con un modo de herencia co-dominante
(Ferguson, 1980).

7.2.2. FOSFOGLUCOSA ISOMERASA.Esta enzima cataliza la
interconversidn de glucosa — 6- fosfato y de fructosa — & -
fosfato y su estructura cuaternaria es de tipo dimérica,
siendc posible la formacidn de moléculas hibridas en los
heterocigotos. PGI es considerada como una de las enzimas

mds variables en la familia de las enzimas glicoliticas.
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Dos 1loci fueron claramente resueltos (Fig.23 A), situacidn
observada en muchos grupos de teledsteos, a excepcion de
algunos, en donde aparece un solo locus (Avise y Kitto,
1973). El1 1locus mas anddico (GPI-3) es polimdrfico vy
presenta heterocigotos con tres bandas claramente resueltas
y homocigotos de una sola banda, lo cual esta en
correspondencia con lo observado para una enzima dimérica.
La banda intermedia corresponde a una banda hibrida formada
naturalmente.

7.2.3. DESHIDROGENASA MALICA. Esta enzima es un
complesio isoenzimatico representado por dos formas en
vertebrados:! una mitocondrial (MDH-1) y una citoplasmidtica
(MDH-2). Ambas formas han sido aisladas y se sabe presentan
una estructura dimérica, por lo tanto, después de realizar
electroforesis en un material homocigoto generalmente se
obtiene una banda. En los heterocigotos se observan tres
banda=. Sin embargo, al estar presentes ambos loci en
condicion homocigdtica el patrdn de bandas caracteristico
es de 3, mientras que los heterocigotos aparecen de 6
bandas, como se senala en la figura 24, para B.
australis.

7.2.4. ENZIMA MALICA. Para esta enzima se resolvieron
claramente tres zonas de actividad (Fig.23 B). Los
homocigotos aparecen con una banda discreta de actividad.

Los heterocigotos aparecen con una banda de actividad
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Figura 23. Esquema con las migraciones electroforéticas
relativas para los 1loci polimdérficos. A. Fosfoglucosa

isomerasa (PGI). B. Enzima malica (ME) .
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Figura 24, Esquema con la migracion electroforetica

relativa observado en los heterocigotos para 1la enzima

Malato deshidrogenasa (MDH).
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marcadamente mas gruesa.

7.2.5. ALCOHOL DESHIDROGENASA

La dnica zona de actividad claramente resuelta es de
migracién catddica. En el caso de B. australis presenta
homocigotos de una sola banda y heterocigotos de tres
bandas, situacidn que concuerda con su condicidn de enzima

monomérica.

8. DIFERENCIACION GENETICA ENTRE B. microlepidotus

y B. australis.

A partir de los datos de frecuencias alédlicas para los

sistemas polimdrficos en ambas especies (Tabla 25), se

calculd wun valor de Identidad (I) de 0.999923 + 0.001549 (D

= 0.000076). Este valor es concordante con aquél senalado
para poblaciones dentro de una especie vy, por lo tanto, no
estd de acuerdo con las diferencias esperadas para dos
buenas especies.

La heterocigocidad promedioc por locus (H) es de 0O.0339 para
B. =®icrolepidotus y de 0.01664 para B. australis.

Este valor fluctud desde un minimo de 0.06 en B.
wicrolepidotus (ME-3) y de ©0.07 en B. australis,

hasta un maximo de 0.18 (B. microlepidotus) y de 0.13

(B. @&australis), observado para PGI, la enzima mas

variable.



99

La heterocigocidad promedio observada para el locus Me-3
fue de 0.18 en B. microlepidotus y de 0.09 para B.
australis. Para el 1locus EST-4, se observd un valor de
0.088 para PB. wicrolepidotus, mientras que para PGI-3

se observaron valores de 0.18 y 0.142 (B. wicrolepidotus

y B. @australis, respectivamente). Para el locus MDH-2

en B. wmicrolepidotus se observa una heterocigocidad de
0.05 mientras qgque en B. australis este valor es de

0.038.

8.1. ANALISIS DE LA DIFERENCIACION GENETICA POR LOCUS

POL IMORFICO

En las Tablas 25,26 y 27 se senalan las frecuencias
alélicas para 1los 1loci polimdrficos PGI-2, MDH-2 y EST-3,
respectivamente. En cada caso se puede observar que las
diferencias entre 1las localidades de ambas especies son
minimas. Por esta razdn los dendrogramas construidos sobre
la base de 1la matriz de distancia genética no tienen
ninguna significacidn, ya que las distancias calculadas son

muy bajas. De esta forma 1los grupos separados no son un

aporte a la resolucidn taxondmica de ambas especies.
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DISCUSION

1.APORTE DEL ANALISIS MORFOLOGICO A LA DISTINCION DE B.

microlepidotus y B. @ustralis.

Baszilichthys microlepidotus vy B. australis son
especies alopdtricas con una supuesta zona de sobreposicidn

(véase Cerisola vy col., 1978 vy Arratia, 1981) en el rio
Aconcagua, en donde serian alotdpicas (Arratia, com.pers.).
Considerando su distribucion y en ausencia de datos

directos sobre aislamiento reproductivo, se ha seguido el

criterio de Wiley (1981) para confirmar el estatus
especifico de ambas. 1. Foblaciones separadas de ambas
especies pueden ser claramente diferenciadas por el
caracter escamas sobre la linea media del cuerpo y por el

nimero cromosdémico, lo cual estd de acuerdo con el primer
requerimiento senal ado por Wiley . 2o El andlisis
multivariado permite separar, en grupos independientes, los

especimenes de las localidades de ambas especies.
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1.1. ESCAMAS SOBRE LA LINEA MEDIA DEL CUERPO.

El analisis de variacidn para el numero de escamas sobre la
linea media demostrd que el caracter tiene valor taxondmico
ya que muestra correspondencia con la distribucidn de las
especies. A pesar de la sobreposicidn en los intervalos de
variacidn, las poblaciones de cada especie son lo
suficientemente homogéneas como para ser tratadas en
conjunto como entidades independientes. Esta observacidn
permite confirmar aguellas de Eigenmann (1927), Fowler
£194S) y Duarte v col., (1977) y tiene 1la validez de
considerar localidades que cubren una parte significativa
de las areas de distribucién de ambas especies. Sin
embargo, contradice aquellas que senalan que el numero de
escamas es un caracter altamente variable (Barlow, 1961;
Kirpichnikov, 1981)

Dado que la seleccidn natural es una de las fuerzas
conductoras del proceso evolutivo, es posible suponer que
ambas especies estan bajo la accidn diferencial de la
seleccidn natural para el ndmero de escamas vy para el
tamano de ellas, puesto que el caracter no esta
correlacionado (véase Tablas 6,7,8,9 en el Apéndice) con la
longitud del pez.

Se desconocen antecedentes que permitan establecer el valor

que pueda representar para las especies el tamafo de las
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escamas. Sin embargo, con respecto al nimero de éstas debe
senalarse que la constancia observada en cada especie
demuestra que aquel es fuertemente regulado, situacidn que
estaria de acuerdo con una de las predicciones de la
hipdtesis geografica, la que senala que en ausencia de
flujo génico (los sistemas hidrograficos considerados en el
presente analisis estan aislados) la cohesividad de la
especie es mantenida por homeostasis genética.

Una breve resena del habitat de ambas especies podria

contribuir a la interpretacidn de las diferencias
observadas.
Descripcién del habitat. E1 ambiente de B.

wicrolepidotus comprende la IV y parte de la V regidn del

pais. Esta zona esta conformada por cuatro valles
principales, regados por sus respectivos rios: Elqui,
Limari, Choapa vy Aconcagua. Desde el punto de vista

geoldgico corresponde a un geosinclinal andino (Jurdsico %
Cretacico inferior), salvo para 1los sedimentos fluviales
recientes en 1los valles transversales vy en las dioritas
andinas de la parte costera.

El clima corresponde al de una regidén mediterranea arida
(Di Castri vy Hajek, 1976), caracterizada por un periodo
seco que dura entre 8-9 meses, con 3-4 meses subhumedos en
invierno. La temperatura promedio en la costa es de 14.7°C

(15.5 °C a1l interior), con un promedio de 18.3°C (24°C al
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interior) para las maximas y de 11.5°C (8.5°C) para las
minimas. La pluviosidad promedio anual es de 115.0 mm., con
una gran dispersidn.

El principal factor de limitacidn climitica, ademés de la
aridez, es la extrema variabilidad anual de las 1lluvias.

Los suelos se definen como pardos calcicos (Di Castri Yy
Hajek, 1976).

La zona comprendida de Santiago al Sur se caracteriza por
la presencia de sedimentos glaciares (Terciario superior Y
cuaternario). La diorita andina de 1la cordillera de la
costa esta flanqueada al oeste por sedimentos metamdrficos
(Precambricos).

El clima es medi terraneo-humedo (Santiago-Temuco) vy
mediterraneo—perhumedo con influencias oceanicas (Valdivia
al Sur). Se caracteriza por tener 4 a 5 meses de invierno
con temperaturas promedios inferior a 10°C. La temperatura
promedio anual es de 12.7° (% mdxima= 18.5°C; % minima=
6.7 “C). La himedad relativa es de 76% y la pluviosidad de
1300 mm.

El suelo es de transicidn pardo-acdlcico con laterita a
pardo rojizo. Existen, ademds, suelos volcdnicos con
sustrato piroclastico ("Trumao").

La interpretacidn del nimero de escamas es dificil, puesto
que son multiples los factores que pueden influir. Sin

embargo, el aumento en el ndmero de escamas observado desde
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Santiago al Sur puede estar correlacionado con una
disminucidn en la temperatura del agua, como también con
una disminucidn en la cantidad de sélidos disueltos. La
temperatura en el rioc Choapa, por ejemplo, varia entre
entre 12 °C y 27°% (promedio, 16.6°C), mientras que en el
rio Cautin oscila entre 7.8° y 19°C, con un promedio de
11.08B°C (I. Vila, com. pers.).

Con respecto a los sdélidos disueltos, las aguas del Sur son
blandas (de baja conductividad), mientras que de Santiago
al norte se observa un incremento en la dureza (aumenta la
conductividad). Por ejemplo, en el rio Cautin ‘la
conductividad oscila entre 43.7 y 72.7 microsiemens (ms.),
mientras que en Santiago (rio Maipo) es de 700 ms. y en el
rio Camarones, extremo norte, los wvalores oscilan entre
Z180-503Z0 ms. (H. Campos, com. pers.).

De esta forma, se puede establecer dos zonas con respecto a
la temperatura y a 1la conductividad del agua. Una de
Santiago al Sur y la otra de Santiago al Norte, siendo la
divergencia en conductividad del agua la caracteristica mas
dramdtica. Con respecto a ésta, en un espacio aproximado de
12006 Km. se puede distinguir incluso una tercera zona, lo
que permitiria explicar la separacién de una probable
tercera especie. Esta es PB. archeus, la que se
encontraria al Sur de Iquique (Campos, 1984). Aunque es

razonable atribuir el incremento en conductividad de las
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aguas hacia el norte a la mayor cantidad de sales
disueltas, producto de la desertificacidn del terreno, la
causa de estas notorias discontinuidades no estan del todo
claras y dejan en evidencia la necesidad de profundizar en
el estudio de las caracteristicas fisicogquimicas del agua,
con el propdsito de entender las barreras naturales entre
las especies.

La correlacidn positiva entre los caracteres meristicos y
la distribucidn geografica (Barlow, 19613 Fowler, 1970)
observada para el hemisferio norte, se invierte para B.
picrolepidotus vy B. australis. Es decir, los miembros

de la especie con distribucidn norte (B.
picrolepidotus) exhiben un menor nGmerc de elementos
meristicos (nimero de escamas sobre la linea media del
cuerpo y ntmero de vertebras) que aquellos de la especie
que tiene distribucidn hacia el Sur (B. zustralis).

Es posible que la relacidn entre la latitud y el nuameroc de
elementos meristicos pueda ser resultado de la correlacién
observada entre el nimero de elementos y el tamafio del pez
{Angus vy Schultz, 1983), debido a que, en general, los
peces que se distribuyen hacia el norte s=son de mayor
tamafic. Sin embargo, en algunos ejemplos de gradientes
latitudinales se ha observado {(Lindsay, 1975) que, aun
cuando el efecto de la longitud sea removido, la gradiente

persiste.
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En el caso de las especies B. m»icrolepidotus y B.
australis se observd que el ndmero de escamas sobre la
linea media del cuerpo esta negativamente correlacionado
con el tamaro del pez, lo que indicaria de acuerdo a Barlow
(1961) que los peces han pasado el tamano critico hasta el
cual 1los elementos meristicos aun crecen y, por lo tanto,
se correlacionan fuertemente con el largo total.

El numero de escamas sobre la linea media del cuerpo se
podria wutilizar como un estimador de forma, puesto que
cumple con el requisito de ser independiente del tamano

(Mossiman y James, 1279).

1.2. NUMERO DE VERTEBRAS.

La correlacion negativa observada entre la temperatura del
agua y el namero promedio de vértebras es concordante con
las diferencias observadas en B. microlepidotus y B.
australis. Aunque la comparacidn considerd sdlo dos
localidades distantes, el mayor numero de veértebras
observado para B. australis puede ser atribuido, como
se menciond anteriormente, a la menor temperatura del agua
desde Santiago al Sur y, probablemente, a la disminucidn de
los sdlidos disueltos en el agua. Sin embargo, estos hechos
no permiten descartar diferencias genéticas menores. Mas

audn, tanto el ndmero de escamas, como el numero de
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vértebras y el de rayos en las aletas estan sometidos a
control poligenético (Barlow, 19615 Kirpichnikov, 19813
Tave, 198335 Angus vy Schultz, 1983). Esto significa que
estos caracteres estan sujetos a la accién de la seleccidn
natural Yy de las posibles respuestas a ella pueden
derivarse variadas alternativas evolutivas. Estas pueden
estar acopladas a razones histdricas como, por ejemplo, al
tiempo de divergencia de cada sistema hidrogréfico.

Las diferencias insinuadas entre ambas especies can
respecto al numero de vértebras caudales y numero de rayos

en las aletas podria tener importancia adaptativa, puesto
que ambos tipos de caracteres pueden estar implicados
funcionalmente con el patrdn de natacidn del pez.

De manera similar a lo que ocurre con el nimero de escamas
sobre la 1linea media y el numero de vértebras, el control
genético para el numero de rayos es poligenético y una
variacidn baja para este caracter se observa en peces de
movimiento rapide vy gque viven en cuerpos de agua con mucha
corriente. Como ha senalado Kirpichnikov (1981), los genes
que controlan la estructura de 1las aletas representan
intrincados componentes en redes genéticas complejas que
pueden incluso afectar el curso total del desarrollo de un
pez. Por ejemplo, se han descrito casos en donde, como
consecuencia de un proceso intenso de seleccidn se han

producido alteraciones a nivel de la gdnada, lo que indica
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que la accidn de estos genes puede conducir al aislamiento

reproductivo.

1.3. ANALISIS MORFOMETRICO MULTIVARIADO.

El andlisis morfometrico multivariado demostrd que, a pesar
de que ambas especies "dificilmente pueden separarse"
(Eigenmann, 1927: 15), 1la diferenciacidn morfoldégica es
evidente, especialmente en lo que se refiere a posicitn y
tamano de 1las aletas, altura del cuerpo, estructura de la
cabeza y didmetro del ojo. Estas caracteristicas, en
algunos casos, se han descrito asociadas a actividades
ecoldgicas. For ejemplo, Chernof+ Yy Miller (1982)
observaron que la diferencia en el tamano del ojo, que
caracterizaba a dos especies de Aterinidos de México, se
correlacionaba con el tipo de alimento.

Esta observacidn, mirada desde una perspectiva diferente,
estaria de acuerdo con los resultados presentados en este
trabajo que demuestran que el nimero de dientes en el arco
branquial es mayor para B. australis (203 vs 112).

El ntmero de dientes branquiales es considerado un buen
indicador de diferencias trdficas entre dos especies
(Larson, 1976), ya que estas proyecciones dseas, unidas por
tejido conjuntivo a cada arco branquial y dispuestas en

filas anteriores y posteriores sobre ellos, formando
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verdaderos "rastrillos"”, evitan que las particulas
abandonen 1la cavidad bucofaringea. El1 espacio que queda
entre los '"rastrillos" determina el tamano maximo de las
particulas que pueden escapar de la cavidad bucofaringea.

En un andlisis de componentes principales en S especies del
geénerao Cheirodon, Campos (1982) atribuye las
diferencias observadas en los caracteres morfométricos
relacionados con la cabeza, a adaptaciones para coger el
alimento.

Es necesario senalar la importancia que tiene 1la
utilizacicon de los metodos multivariados, ya que este tipo
de andlisis ha sido especialmente disenado para analizar
conjuntos de variables correlacionadas. Tradicionalmente
las comparaciones han considerado proporciones corporales,

las cuales han sido recientemente criticadas (Humphries y

col., 1981). Este método presenta dificultades estadisticas

Y conceptuales que pueden atectar seriamente las
conclusiones. Se ha demostrado, por ejemplo, que las
proporciones pueden tener un comportamiento andmala,

dependiendo de 1la correlacidn observada entre el numerador
Y el denominador, que las praporciones no son
necesariamente independientes del denominador y que su uso
puede alterar la estructura de la matriz de covarianza.

El problema basico en el andlisis morfoldgico es decidir

que porcentaje de 1la diferenciacidn es consecuencia del
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tamafo y cuanto es consecuencia de la forma. Separar ambos
factores ha significado un desarrollo interesante de
técnicas. S5in embargo, es un hecho de que el tamano puede
ser un componente significativo en el anadlisis de las
diferencias entre grupos (Gould, 19775 Wiley, 1981) y por
lo tanto, no deberia ser automaticamente excluido en un
estudioc (Humphries, 1981).

El tamanoc es una de las diferencias importantes entre B.
microlepidotus y B. australis, lo que queda en
evidencia al observar los coeficientes de correlacidn entre
el primer componente principal (indicador de tamano, seguin

Humphries vy col., 1981) y la variable longitud estandard.

La mayor parte de 1las variables representan el efecto de
este factor, situacidn que es importante para la eleccidn
de variables en el diseno de futuros trabajos.

Al considerar la muestra utilizada por Eigenmann (1927: 59)
en su trabajo sobre las dos especies de Basilichthys,

se puede observar que B. wmicrolepidotus presenta un
tamano promedioco menor (170.0 mm.) en relacidén a B.
australis (208.3 mm.). Concordantemente, Vila vy col.
(1981) Y Vila Yy col. (1984) senalan que B.
microlepidotus alcanza su madurez sexual a una talla
menor que B. austrelis. Sin embargo, esta comparacidn

no puede considerarse absoluta debido a que los datos de

B. australis corresponden a observaciones realizadas en
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el 1lago Rapel, en donde posiblemente otros factores estan
influenciando el tamano.

Debido a que existe evidencia que demuestra que el tamafo
de un pez esta controlado genéticamente (Mc Phail, 1977),
las diferencias observadas pueden considerarse consecuencia

de la evolucidn de sistemas genéticos independientes.

El andlisis de componentes principales no presume la
existencia de grupos \'% de esta manera permite su
descubrimiento, transformandose en una herramienta de
demostracion, facilmente interpretable. Este tipo de
analisis, evaluado en conjunto con la técnica de

conglomerados vy el andlisis discriminante multivariado, es
un aporte interesante vy, para el caso particular de las
especies consideradas en este trabajo, permite confirmar la
hipotesis primariamente formulada sobre comparaciones de
caracteres univariados, de que ambas especies son
mor foldgicamente disimiles.

El conjunto de datos analizados en este trabajo permiten
concluir que es posible separar a ambas especies sin
necesidad de recurrir al recurso de la distribucidn
geografica. A pesar de la variabilidad morfoldgica, la que
puede ser consecuencia de la variacidn geografica, no es
posible sefnalar que las diferencias entre ambas especies
corresponden a variaciodn ecofenotipica. Esta conclusidn se

ve reforzada al observar que en la zona de Aconcagua no
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existen signos de intergradacidn como lo demuestra el
analisis de wvariacidn para el nuimero de escamas, la
correspondencia en la agrupacidn de las localidades de cada
especie en el analisis de conglomerados y 1la mayor
divergencia morfoldgica que se observa hacia los extremos
del area de distribucidn de cada una de las especies.

Si de acuerdo a Kirpichnikov (1981) aceptamos la evidencia
que 1indica gue la variabilidad morfoldgica estd en relacidn
directa con el tipo de ambiente que habita el pez, de
manera que aguellos que habitan ambientes mas homogéneos y

de aguas tranquilas, son mas variables que aquellos

enfrentados a 1la rigurosidad de aguas torrentosas, debemos
aceptar que los ambientes de B. wmicrolepidotus y de
B. australis son poco diversos en terminos de hébitats,
situacion que podria concordar con la baja diversidad de
especies que en general se observa para las aguas

continentales de Chile (Eigenmann, 19273 Campos, 1973).

2. DIVERGENCIA CARIOTIFPICA

La caracterizacion de los cromosomas en B.
microlepidotus Y B. australis es de interés
particular para este trabajo, puesto que las diferencias
cromosomicas observadas en especies relacionadas, han sido

interpretadas como el nexo causal entre la formacidn de
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éstas y el desarrollo de aislamiento reproductivo (White,
1978; Kornfield, 1984).

El mecanismo posible, mencionado anteriormente, involucra
la fijacion de mutaciones (o rearreglos) cromosdmicos, los
cuales derivarian en el desarrollo de mecanismos de
aislamiento reproductivo, producto de fuertes presiones
selectivas sobre 1los individuos F1 (Heterosis negativa)

portadores de cariotipos heterocigotos (Templeton, 1980;
Carson vy Templeton, 1984). A pesar de que este tipo de

mecanismo esta involucrado en alrededor de un 90% de los
sucesos que conducen a la formacidn de nuevas especies
(White, 1978), existen criticas en su contra, derivadas del
hecho de que éste parece ser propio de 1los mamiferos
(Kornfield, 1984) y no de otros vertebrados.

El ndmero diploide que aparece consistentemente en el orden
Atheriniformes es de 48 cromosomas (Chiarelli y Capanna,
19735 Kirchpichnikov, 1981). Por ejemplo, 2n=48 se observa
en miembros de la familia Hewiramphidae, en algunos
Cyprinodontidae y especificamente en algunos géneros al
interior de la familia Atherinidae como Menidia y
Melanotaenia.

La informacidén cromosdmica disponible, tanto para los
Atherinidae como para grupos relacionados, permite
considerar el cariotipo de B. australis como primitivo

o ancestral, mientras que el de B. microlepidotus como
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derivado. El1 hecho de que ambas especies no presenten
cromosomas sexuales es consistente con la condicidn de
cariotipo primitivo (Dhno, 1974). Como ha sido sugerido
para anuros (Bogart, 1970) 'y para peces (Uyeno y col.,
1983), la reduccidn en el nimero cromosomico es
caracteristica de 1la especializacidn carioldgica. De tal
manera que debe considerarse al cariotipo de B.
»icrolepidotus como un estado mas especializado.

El mecanismo involucrado en 1la reduccidn del namero
cromosémico estd lejos de ser dilucidado en el presente
analisis, ya Qque no se observaron cromosomas metacéntricos
de tamano grande, que pudieran ser interpretados como
productos de fusidn. Sin embargo, la presencia en B.
®wicrolepidotus de un Unico cromosoma submetacéntrico, el
mas grande del set, podria indicar que la reduccidn en el
nimerc cromosomico seria consecuencia de un proceso de
fusidn Robertsoniana, de la misma forma como se ha descrito

para otras especies (Uyeno y col., 1983).

3. DIFERENCIACION ELECTROFORETICA.

Seria razonable predecir que los genomas de B.
wmicrolepidotus y de B. australis deberian contener
una gran proporcion de loci distintivos. Las diferencias

morfoldgicas, meristicas vy cromosdmicas parecen indicar la




118

existencia de presiones selectivas diferentes sobre ambas
especies. La posibilidad de ocurrencia de procesos
estocasticos, asociados a fluctuaciones importantes en el
tamano poblacional, vy el aislamiento geografico (ausencia
de flujo génico) podrian completar el cuadro que de
respaldo a esta prediccidon. Sin embargo, la similaridad
electroforética observada entre ambas especies no estd de
acuerdo con lo esperado para dos buenas especies
alopatricas. Entre los vertebrados estudiados, los valores
observados para estas especies caen dentro de aquellos
observados para poblaciones conespecificas, cuando la

mayoria de los estudios de diferenciacién interespecifica

entre vertebrados congenéricos muestran 1dentidades
genéticas entre 0.54 y 0.74 (Ferguson, 1980: 98). Esta
observacién contradice las predicciones de la hipdtesis
nula (especiacidén geografica), especialmente en lo que se
refiere a observar un cambio genético importante, el cual
deberia traducirse en valores de identidad genética bajos o
valores de distancia correspondientemente altos. También es
particularmente importante considerar que las especies en
cuestidn se distribuyen con separacidn geografica,
situacién dnica -—de acuerdo a la hipdtesis geografica—- en
donde se puede organizar un nuevo acervo de genes.

La técnica de andlisis electroforético es una herramienta

importante para establecer la extensidn de los reservorios
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de variabilidad genética en las poblaciones naturales, como
también para establecer relaciones sistemdticas entre taxas
relacionados (Avise, 19743 Buth, 1981). Sin embargo, se
sabe que la técnica no permite detectar toda la variacidn
alélica disponible en un locus. Por razones prdcticas se ha

asumido que solo es posible detectar un 30%Z de la variacidn

en una proteina promedio (Selander vy Whittam, 1983),
estimacidn que esta basada en la frecuencia de
sustituciones al azar que alteran 1la carga de los

aminoacidos. Lo esperable es suponer que la proporcidén de
variacion determinada para un locus, pudiera variar

drasticamente.

4. DIFERENCIACION ELECTROFORETICA VS. DIFERENCIACION

MORFOLOGICA

La pregunta basicaic¢Han evolucionado de manera concordante
los caracteres morfoldgicos vy los aloenzimdticos ? tiene
una respuesta negativa para el caso de las especies B.
microlepidotus Y B. australis. La similaridad
genética observada para ambas especies contrasta
marcadamente con las diferencias morfoldgicas. Este hecho
mueve a tres explicaciones. Primero. Es posible que la
porcion del genoma muestreada por la técnica de

electroforesis no sea representativa del genotipo total.
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Esto significa que los genes estructurales o reguladores
que codifican para caracteres morfoldgicos podrian haber
evolucionado sin un cambio concordante en la porcién del
genoma examinado por electroforesis (Turner y col., 1979).
Segundo. Las diferencias resultantes no reflejarfan el
efecto de la seleccidn natural sino que el paso del tiempo
(Wilson vy «col., 1977); Selander, 1982. De esta forma, B.
microlepidotus Yy B. australis serian similares
geneticamente dado que son especies recientes. Esta premisa
podria cumplirse siempre que la variacidn isozimica fuera
consecuencia de sustituciones aminoacidicas neutrales.

Tercero. Cambios genéticos muy pequefos podrian traducirse

en grandes cambios morfoldgicos, lo cual implicaria que los
caracteres morfoldgicos vy protéicos podrian evolucionar de

manera independiente.

4.1. BENES ESTRUCTURALES Y MECANISMOS REGULADORES

Los estudios actuales sobre proteinas examinan alrededor de
un 0.1% de todos los genes estructurales y, por tal razon,
es posible suponer que aquellos genes responsables de la
evolucidn de un organismo, si es que estuvieran en los de
tipo estructural, podrian no ser detectados de acuerdo a
los estudios bioquimicos.

Algunos autores han sugerido que 1los cambios en los
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mecanismos de regulacidén de los loci estructurales puede
ser de mayor significacion que los cambios en las mismas
enzimas (Wilson, 1976). Diferencias entre la velocidad de
cambio en un gen estructural y la velocidad de cambio en
fenotipos que tienen 1importancia adaptativa pueden ser
consecuencia de regulacion genica. Sin embargo, se requiere
encontrar variacion genética intraespecifica en el control
de los genes estructurales para explorar el significado
adaptativo de la regulacidn genica.

Los polimorfismos enzimaticos detectados por 1la tecnica

electroforética corresponden a aquellos pertenecientes al
sistema genetico abierto de Carson (1975). Los genes en
esta categoria actdan de maner a independiente Y,
generalmente tienden a tener efectos triviales, dado a que
sus efectos epistaticos son minimos. Sin embargo, para
Carson existen otro tipo de genes, aquellos pertenecientes
a un sistema genético cerrado, los gque permanecen

invariablemente asociados en un segmento cromosomico, cuyos

efectos son epistaticos. A esta categoria de genes
pertenecen aquellos que regulan el desarrollo, rasgos
morfologicos Y meristicos, historias de wvida vy 1la
adaptacion ecologica. Estos genes contribuyen al fenotipo
con efectos pequenos pero de caracter aditivo y no
dependen, por lo tanto, de combinaciones alelicas

especificas, como ocurre con la mayoria de los genes



122

estructurales.

En atencion a los antecedentes presentados es posible
suponer que las diferencias entre las especies B.
microlepidotus y B. australis sean consecuencia de un
pufiado de genes de accion cuantitativa Y que su efecto sea
obvio a traves de rasgos meristicos, morfoldgicos o a
través de diferencias ecoldgicas. (Transiliencia genetica
de Templeton, 1980). Se sabe que muchas caracteristicas
morfologicas y meristicas son de control poligenéetico. Es
probable que, por imposiciones genéticas debidas a
fendmenos como el efecto fundador, unos pocos genes
manifiesten fuertes efectos pleiotropicos, los que pueden
tener consecuencias significativas sobre la viabilidad de
un organismo. Estas condiciones extremas pueden darse en la
naturaleza como consecuencia de la disminucidn dréstica de
la poblacion (efecto cuello de botella), a las que
generalmente estan expuestas las poblaciones de peces. Por
ejemplo, las fluctuaciones en el nivel de los cauces son
frecuentes. Estas condiciones evidentemente representan
oportunidades para una alta endogamia Y para la expresion vy
fijacion de caracteristicas nuevas.

Tal como lo sugiere la hipdtesis alopatrica, el genotipo de
un 1individuo representa un complejo coadaptado de genes, lo
que significa que la posicion de los genes sobre el

cromosoma tiene efectos importantes en 1la regulacidn




génica. Por tal motivo, el cambio en el niumero cromosomico
(probablemente por un mecanismo de fusiée) en las especies
consideradas en el presente trabajo, y el cambio en la
morfologia de los cromosomas pueden actuar como barreras de
esterilidad debido al apareamiento incorrecto de 1los
heterocigotos durante 1a meiosis (White, 1978; Templeton,
1980) . La fijacion de mutaciones cromosomicas, como
fusiones que producen un cambio en el numero diploide de
Cromosomas, puede conducir de manera rapida al aislamiento
reproductivo, situacion descrita por White (1978). En estas
circunstancias, las diferencias genéticas esperadas entre
las especies en cuestion es baja.

Es posible sostener la hipdtesis cromosdmica puesto que la
fijacidn de mutaciones cromosOmicas se hace muy probable
cuando se producen disminuciones drasticas del tamano
poblacional (Templeton, 1980; Carson y Templeton, 1984).

Los antecedentes geolégicos son importantes al considerar
la especiacion ré&pida y los probables factores que inducen
la reorganizacion genética en las poblaciones naturales.
B. w®microlepidotus vy B. australis podrian haberse
originado por colonizacion desde el océano, de acuerdo a lo
sugerido por Eigenmann, (1927). Ambas especies representan
a los Aterinidos de agua dulce de mas antiguedad en Chile.
De ser esta hipdtesis valida, su divergencia genética debe

remontarse a una época aproximada entre el fin del periodo
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secundario vy comienzos del cuaternario, tiempo estimado
para la formacion de la Cordillera de los Andes. El origen
y posterior aislamiento de 1la mayoria de 1los sistemas
hidrograficos en Chile estda acoplado a este procreso
(Cecioni, 1970). Entre los periodos mencionados se
consolidd el panorama geologico actual. Sin embargo, la
Gltima glaciacion, que se estima termind alrededor de
25.000 anos, determino que ambas especies se contactaran de

nuevo, probablemente con imposicion de nuevas condiciones
geneticas, como consecuencia de sucesivos eventos

fundadores.
En muchos casos se ha argumentado que las poblaciones de
agua dulce de sistemas separados se podrian haber derivado

independientemente de poblaciones marinas después de la

desglaciacion de los habitats. De acuerdo a esto, seria
razonable asumir que las poblaciones de agua dulce
representan el término de lineas que originalmente

compartieron caracteristicas con las poblaciones marinas.

4.2. RELOJ MOLECULAR.

Mayr (1984: 3) propone, para contrarrestar la evidencia de
que el estudio de alozimas no tendria un papel
significativo en el proceso de especiacién, que "la

cantidad de diferencias aloenzimdticas entre dos especies
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es una indicacion gruesa del tiempo transcurrido desde que
ambas lineas +fileticas se separaron". De tal manera que en
grupos de especiacion rapida es perfectamente posible el
desarrollo de mecanismos de aislamiento sin que existan
diferencias electroforeéeticas. Esta observacion
necesariamente conduce al concepto de reloj molecular, que
es una prediccion de 1la hipotesis de neutralidad de la
evolucion molecular. Bajo esta hipdtesis, 1la tasa de
evolucion de proteinas en un gran periodo de tiempo iguala
a la tasa de mutacion, la cual produce sustituciones
aminoacidicas selectivamente equivalentes en las proteinas
(Ne1, 1975). Se sabe que muchas sustituciones aminoacidicas
son selectivamente neutrales, lo cual obviamente contrasta
con la naturaleza saltatoria de los cambios mor fologicos.
Es obvio que estudiar fendmenos temporales usando
marcadores protéicos implica considerar una serie de
factores que son importantes, como es el grado de variacion
observado para diferentes proteinas. Existen aquellas que
son muy variables, como por ejemplo las esterasas, cuvya
variacion estd en relacion al namero de sustratos con los
cuales puede reaccionar (variado en este caso). Otro factor
importante en el grado de variacion observado en una
proteina es su estructura cuaternaria (Ward, 1977) y el
tamafio de las subunidades (Ward, 1978)

Aunque la medida de distancia de Nei (1972) permite
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calcular un tiempo de divergencia de 400.000 anos para B.
microlepidotus y B. australis,la precisidon de este
cadlculo es relativa (vease Wilson y col., 1977). El primer
requerimiento es disponer de algunas medidas de tiempo
externas, por ejemplo, tiempo de divergencia para las daos
especies estimado por el registro fdsil o por informacion

gecldgica.

4.3 CAMBIOS GENETICOS PEQUENOS Y SU CONTRAPARTIDA

MORFOLOGICA.

Los antecedentes bibliograficos y los resultados de este
trabajo parecen indicar que los principales cambios
adaptativos no han resultado de la acumulacidn de cambios
en las aloenzimas y otros loci que codifican para
proteinas. Es decir el proceso no puede explicarse en
terminos de cambio en las frecuencias génicas en loci
polimorficos, lo cual contradice una de las predicciones
del modelo alopdtrico. Algunos autores han considerado que
esta falta de relacion es indicadora de la accidn de los
genes reguladores vy que, por lo tanto, el proceso de
especiacidn dependeria fuertemente de su accidon. La
posicion sostenida en este trabajo, al asignar un papel
importante a aquellos genes del sistema cerrado de Carson,

concuerda con esa afirmacion.
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No se pretende hacer un analisis exhaustivo del problema de
los loci regul adores. Sin embargo, después de una
interesante revision sobre el problema, Mac Donald
(1983:93) ha 1llegado a la siguiente conclusion: Aquellos
loci que son obviamente variables (los detectados por
electroforesis) en las poblaciones naturales no parecen
tener importancia en 1la ocurrencia de 1los principales
cambios adaptativos (para un punto de vista alternativo,
vease Koehn vy col., 1983). Sin embargo, aquellos loci que
aparentemente si lo tienen (los genes reguladores) no son
variables dentro de las poblaciones naturales.

Entonces, si el material genético necesarioc para los
principales cambios adaptativos no esta, aparentemente,

presente en el pool genetico de las especies, cdonde esta?

Atendiendo a 1la Drganizacién del material hereditario en
los organismos eucarioticos, es razonable buscar la
respuesta en la gran heterogeneidad observada en las
secuencias nucleotidicas. Estas secuencias son altamente
variables tanto al interior de una especie como entre
especies y pueden dar cuenta de cambios genéticos muy
rdpidos y de gran significado adaptativo. Por ejemplo,
Flavell (1982) encontro una correlacidn bastante alta entre
familias heterogéneas de DNA repetido entre especies y la
reduccidon en la formacion de quiasmas en hibridos F1. Estos

resultados, obtenidos en plantas, junto a otros (Brown V%
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Dover, 19813 Dover y col., 1981) demuestran que 1la
restructuracién gendmica puede jugar un importante rol en
el establecimiento de aislamiento reproductive * de novo®
en los eucariotes superiores.

Por otra parte, la presencia de elementos transponibles en
eucariotes plantea severas dudas respecto de los mecanismos

-

genéticos invelucrados en la diferencicacion

interespecifica. Los transposones son sustrato para 1la
ocurrencia de deleciones o perdida de sectores de

informacidn y con mucha razén Rose y Doolitle (1983)

senalan que como consecuencia de un simple acto de
transposicidn se puede desarrollar una “enfermedad"
{(incompatibilidad) genomica. Este modo potencial de

evolucion, aparte de depender de elementos transponibles,
puede tener efectos en procesos como entrecruzamientos
desiguales y conversion geénica (Slatkin, 198%5).

El procesoc de especiacién es motivo de activa investigacién
y discusion en la actualidad. Por tal motivo, se hace cada
vez mas imperioso realizar estudios comparativos de
especies relacionadas, tanto de distribucion alop&atrida
como simpatrida con el proposito de establecer un modelo
general (Mayr, 1984).

Este trabajo se suma a aquellos gue sugieren que los loci
estructurales detectados por electroforésis son marcadores

- - 4 > 4 - 3
insensibles al proceso de especiacion v a los que indican
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que los cambios genéticos involucrados en el proceso son
menores. Sin embargo, esto no significa rechazar 1la
prediccion del modelo aldpatrico, en el sentido que gran
parte del genoma podria estar comprometido.

De acuerdo a Carson (1975), los genes del sistema abierto
tendrian efectos pequefios sobre la viabilidad. Los genes
del sistema cerrado, en cambio, la afectarian
significativamente, ya que actuarian como complejos de
genes bal anceados internamente. Siendo asi, cualquier
rearreglo seria rapidamente eliminado por la seleccidn
natural. Estos complejos varian interespecificamente y no
intraespecificamente Yy el fendmeno de especiacion
ocurriria, de acuerdo a Carson, como consecuencia del
rearreglo experimentado por los sistemas coadaptados de
genes.

La viabilidad de las especies depende de la estabilidad de
los sistemas coadaptados de genes y estos son aparentemente
estables, como 1lo demuestran Morizot y Siciliano (1984).
Sin embargo, son adn muy pocos los grupos de peces en donde
se tiene informacion de este tipo. En el futuro se hace
necesario 1incrementar los estudios de ligamiento con el
proposito de verificar directamente la hipdtesis nula de
estabilidad de los sistemas.

De acuerdo a 1los resultados presentados en este trabajo,

una forma de proteger los sistemas coadaptados de genes
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podria ser el monomorfismo observado en los sistemas
enzimaticos investigados. Asi, el proceso de especiacion
ocurriria como consecuencia de cambios cualitativos en
aquellas partes monomorficas del genoma, lo que se veria
especialmente facilitado por 1la fijacion de alteraciones
cromosomicas (Althukov, 1982). La diferenciacion a nivel de

los 1loci monomorficos haria el proceso saltatorio, y no
continuo, lo cual permitiria explicar la falta de relacion

entre los cambios morfologicos y genéticos observados.
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