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RESUMEN

La morfologia de los “piures” (Urochordata: Tunicata) es altamente variable, mostrando diferencias habitat-especificas
con una base intra- o interespecifica, lo cual dificulta la comprension de sus significados taxondémicos, ecoldgicos y
evolutivos. En el presente trabajo se caracterizd genéticamente, mediante polimorfismos de isoenzimas, a tres
morfotipos de piures: achatados, intermedios y alargados, observados en poblaciones intermareales del “piure de
Antofagasta”Pyura praeputialis El estudio se realizé en tres localidades que se distribuyen en un gradiente de
exposicion al oleaje en el extremo norte de la Bahia de Antofagasta, Chile. Se analiz6 un total de 17 loci isoenzimaticos,
a través de electroforesis en gel de almidon, de los cuales tres fueron polimoérficos: IDH-1, MDH-1 y PGM-1. Los
resultados sugieren diferencias morfoldgicas pero no genéticas entre los morfotipos. Sin embargo, las localidades
difieren significativamente en su estructura genética. Se compara los resultados en relacidn a las respuestas observads
para morfotipos semejantes en Australia, sobre la base & graeputialishabria colonizado recientemente la Bahia

de Antofagasta. Se concluye que las diferencias entre los morfotipos en Antofagasta tienen una base intraespecifica y
en Australia interespecifica y se discute las hip6tesis que podrian explicar las diferencias genéticas y fenotipicas
observadas.
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ABSTRACT

The morphology of “sea squirts” (Urochordata: Tunicata) is highly variable and is expressed in habitat-specific
differences intra- and interspecific variation pattern that had hindered the interpretation of such differences as well as
their taxonomical, ecological or evolutionary meaning. Here we describe the population genetic structure of three
morphotypes (squat, intermediate and tall “sea squirt”) observed in populations of the “piure de AntofRagasta”,
praeputialisby enzyme electrophoresighe study was carried out in three localities in the northern sac of the Bay of
Antofagasta, Chile, and distributed along a wave exposure gradient. A total of 17 enzymatic loci were assayed by
horizontal starch-gel electrophoresis, three of which (IDH-1, MDH-1 and PGM-1) were polymorphic. The results
showed significant genetic differences among localities, but not among morphotypes. These results are contrasted with
similar studies conducted on the same species in Australia, on the baBeptagputialishas recently colonized
Antofagasta from Australia. It is suggested that the differences among the morphotypes from Antofagasta are
intraspecifics and those from Australia are interspecifics. The possible explanations for the genetic and morphological
differences among localities are discussed.

Key words: sea squirtsPyura praeputialiswave exposure, morphotypes, isozymes, electrophoresis.

INTRODUCCION marcadores moleculares o metodologias genético-
cuantitativas pueden permitir discriminar si la
La comprension de la variacion morfoldgicavariabilidad morfolégica corresponde a la expre-
intraespecifica tiene importancia ecoldgico-evosiéon de diferencias interespecificas cripticas, re-
lutiva, especialmente si es de naturaleza clinal gresentadas por la presencia de dos o mas espe-
de micro y meso escala geografica (Johanessona@es, o a la expresion de la variacion ecotipica
al. 1993). Los analisis genéticos que utilizanntraespecifica modulada genética o ambien-
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talmente (e.g., Via & Lande 1985, Stearns 198%n sitios de mayor exposicion al oleaje, se preten-
Johanesson & Johanesson 1990, Johanesson etdsd. estudiar, (i) si existen diferencias genéticas
1993, Scheiner 1993, Dalby 1997a, 1997b, Solealoenzimaticas entre los morfotipos de Antofa-
et al. 2000). En efecto, la utilizacion de marcadogasta similares a las reportadas entre los
res moleculares en organismos marinos ha pernmorfotipos australianos, (ii) co6mo se expresan las
tido determinar la presencia tanto de especialferencias morfoldgicas y genéticas en un
cripticas previamente no detectadas (Solé-Caygradiente de intensidad del oleaje en Antofagasta,
& Thorpe 1986, Degnan & Lavin 1995, Dalbyy (iii) sus implicancias ecolégicas-evolutivas, en
1997a, Soler et al. 2000), como de razas particular por el estatus d& praeputialiscomo
subespecies (Flowerdew & Crisp 1975, Dando &olonizador reciente en la Bahia de Antofagasta.
Southward 1981). En otros casos, sobre la base
de observaciones a micro y mesoescala espacial,
manipulaciones experimentales o traslado de in- MATERIALES Y METODOS
dividuos a distintas condiciones ambientales, se
ha podido demostrar que estas diferencias sdfl trabajo se realiz6 en tres localidades del extre-
mantenidas por procesos selectivos (Achituv &no norte de la Bahia de Antofagasta: EI Edén (23°
Mizrahi 1987, Johanesson et al. 1993), o po82’ S, 70° 32’ O), Las Conchillas (23° 31’ S, 70°
modulaciones ambientales (Foster 1979, 19832’ O)y La Rinconada (23°28’ S, 70° 30’ O) (Fig.
Lively 1986, Yund 1991, West et al. 1993, Del). La distancia entre las localidades extremas El
Wolf et al. 1997, Bertness et al. 1998, Sarda et aEdén y La Rinconada es de aproximadamente 10
1998, Leonard et al. 1999). En consecuencia, pakan de linea de costa. Las localidades se ubican en
una adecuada interpretacion ecoldgica o evolutitn gradiente de exposicion decreciente al oleaje:
va de la diferenciacion morfologica intraespeciEl Edén-Las Conchillas-La Rinconada. Para de-
fica, es necesario estudiar sus componentésrminar la velocidad méaxima del oleaje se usé
genéticos y ambientales. cuatro dinamoémetros por localidad instalados en
Pyura praeputialigHeller, 1878) es un tunicado el intermareal rocoso inferior siguiendo a Castilla
sésil de la familia Pyuridae que se distribuye en lat al. (1998).
costa oriental de Australia y en Chile sélo se Entre marzo y septiembre de 1999, se hizo un
presenta en la Bahia de Antofagasta (Castilla etuestreo al azar de un total de 193 piurefde
al. 2000). Los patrones de evolucién de lopraeputialisdesde la franja intermareal rocosa
haplotipos del gen mitocondrial Citocromoinferior (Castilla 1981, 1998), para las tres loca-
Oxidasa | y su extremadamente bajo porcentajedades: El Edén (n =79), Las Conchillas (n =76)
de divergencia genética (0,4 % en promedio) ery La Rinconada (n = 38). Para cada individuo se
tre especimenes de Australia y Chile, sugiereregistré si se encontraba solitario o agregado. Los
gue la especie habria colonizado Antofagasta r@iures se trasladaron vivos a acuarios y se les
cientemente desde Australia (Castilla & Guifiemidio tres variables gravimétricas (peso total,
2000, Castilla et al. en prensa a). En Australigneso del cuerpo, y peso de la tdnica) y cinco
existen dos morfotipos contrastantes de piuresariables morfométricas (altura maxima, ancho
(*achatados”y “alargados”) que inicialmente fuessuperior paralelo y perpendicular a los sifones,
ron considerados como formas ambientalmentgncho inferior a un cm. de la base paralelo y
moduladas (Kott 1952, 1976). Los piuresperpendicular a los sifones; Fig. 2). Adicional-
achatados son de coloracién amarilla y estan resrente, se usé las variables morfométricas para
tringidos a zonas estuarinas protegidas del oleajestimar el volumen bajo la presuncién de que la
mientras que los piures alargados son de coldorma de los piures corresponde a un tronco de
café y de méas amplia distribucion geograficagono elipsoide recto (Fig. 2). El cuerpo de cada
siendo frecuentes en roquerios expuestos al oleanimal (sin tnica) se mantuvo en congelador a -
je (Dalby 1997a, 1997b). Sin embargo, la eviden84 °C hasta el momento de su analisis
cia de marcadores aloenziméaticos y de experelectroforético. Para establecer diferencias entre
mentos de traslados reciprocos de individuos emorfotipos y localidades para las variables de
tre localidades sugiere que ambos morfotipos neolumen y pesos del cuerpo y de la tlnica se usoé
son modulados ambientalmente y que correspomndlisis univariado (ANDEVA) y multivariado
derian a dos especies distintas (Killingly 1976(ANMUDEVA) de varianza con andlisis canoni-
Dalby 1997a, 1997b). co de dos vias con interaccion y pruebas a
Debido a que, en el area norte de la Bahia deosteriori de Tukey-HSD (Sokal & Rohlf 1981),
Antofagasta se ha observado morfotipos alargaonsiderando como factores fijos la localidad y el
dos y achatados de color café Rnpraeputialis morfotipo.
(Fig. 2), con una mayor proporcion de los ultimos
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La altura maxima ajustada de cada individudocalidad y se ajusté cada valor a un ancho maxi-
“i”, Y, estandarizada en unidades de desviaciano promedio de 74,36 mm.
estandar (DE), se utilizé para segregar a los indi- Se ensayaron 13 enzimas solubles usando
viduos en los dos morfotipos extremos: achatadadectroforesis horizontal en gel de almidén (Harris
(Y, <Y -0,5DE)y alargados (¥ Y + 0,5 DE), & Hopkinson 1976, Whitmore 1990), lo que per-
donde Y es la altura maxima ajustada promedianitié resolver 17 loci isoenzimaticos (Tabla 1),
Se incluy6 también un tercer morfotipo denomitres de los cuales (PGM-1, IDH-1 y MDH-1)
nado como intermedio, tal que (Y - 0.5 BEY, < fueron polimorficos al criterio del 99 %. Este
Y + 0,5 DE). Los morfotipos intermedios tambiénresultado confirmé datos previos obtenidos en
han sido descritos como variantes intermedios griures de distintas localidades de la Bahia de
Australia (Kott 1952, 1976), pero no han sidocAntofagasta sobre la base de mas de 30 indivi-
estudiados previamente. De esta forma, cadduos por loci (M. Astorga resultados no publica-
morfotipo corresponde tedricamente a un 33 % da&os), por lo cual, en este trabajo, los loci
la poblacion total. La altura maxima ajustada senonomorficos fueron analizados en sélo 10 indi-
obtuvo siguiendo a Packard & Boardman (1988yiduos por morfotipo, con el objetivo de confir-
y Castilla et al. (2000), para lo cual se usé lanar el estado monomérfico de estos loci. La
regresion lineal ajustada (Modelo II;: funcional,designacion de los electromorfos se realizo
Sokal & Rohlf 1981) del ancho maximo superiomporcentualmente en forma relativa a la distancia
1 (AM1) sobre la altura maxima (HM) para cadadesde el alelo mas comun. Con el propésito de
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Fig. 1: Mapa de la Bahia de Antofagasta (Chile) donde se sefialan las localidades de muestreo: El Edén,
Las Conchillas y La Rinconada.

Map of Bay of Antofagasta (Chile), showing the sampling localities: EI Edén, Las Conchillas and La Rinconada.
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Fig. 2: Representacion de los morfotipos (A) alargados y (B) achatados, y las medidas morfométricas
analizadas. HM, Altura maxima; AM1, Ancho maximo superior 1 paralelo a los sifones; AM2, Ancho
maximo superior 2 perpendicular a los sifones; AMI1, Ancho méximo inferior 1 paralelo a los sifones a
1 cm de la base y AMI2, Ancho maximo inferior 2 perpendicular a los sifones. El volumen (VOL) se
estim6 como:

VOL = [1/3 « HM » ({Tt* AM1/2 « AM2/2} + {1+ AMIL/2 » AMI2/2} + VTT* AM1/2 » AM2/2 *Tt+ AMIL/2 + AMI272)]

Graphic representation of the (A) tall and (B) squat morphotypes, and the abbreviation of morphometric variables
analyzed. HM, maximum height; AM1, maximum upper diameter 1 parallel to the siphons; AM2, maximum upper diameter
2 perpendicular to AM1; AMI1, maximum lower diameter 1 parallel to the siphons at 1 cm from the base and AMI2,
maximum lower diameter 1 perpendicular to AMI1. The formula used for the estimation of the volume (VOL) was the
following:

VOL = [1/3 « HM ¢ ({T1* AM1/2 « AM2/2} + {T1* AMIL1/2 « AMI2/2} + VTT* AM1/2 « AM2/2 « 11+ AMI1/2 » AMI2/2)]

determinar la magnitud de las diferenciagles, se aplicé la prueba exacta de Fisher (Raymond
genéticas entre los morfotipos y sobre la base d&Roussett 1995b) y modelos log-normal usando
las frecuencias alélicas de los 17 loci analizado®ROC CATMOD de SAS (1996).

se estimo los valores de identidad (1) y distancia

genéticainsesgada (D) de Nei (1978), mediante el

programa BIOSYS-1 (Swofford & Selander 1981). RESULTADOS

Los estadisticos genéticos de frecuencias génicas,

heterocigosidad, deficiencia de heterocigotos (d¥e observé un mayor porcentaje (55,9 %) de
y ajuste a Hardy-Weinberg (HW) se determinaromndividuos agregados para los morfotipos de piures
por morfotipo y localidad. El ajuste a las expecachatados e intermedios (51,4 %) pero no asi para
tativas de Hardy-Weinberg (HW) se realiz6 melos de morfotipo alargados (45,9 %). Sin embar-
diante cadena de Markov (Raymond & Roussajo, estas diferencias no fueron significativas (G =
1995a). Adicionalmente, se estimé los estadist2,08; g.I. = 2; P > 0,25). La altura ajustada de los
cos F de Wright (Weir & Cockerham 1984) y elpiures no fue significativamente afectada por el
nimero efectivo de migrantes bajo la presunciégrado de agregamiento (solitario versus agrega-
de un modelo neutro de deriva genética y migrado) (F = 0,42; P = 0,51). Se observ6 una distribu-
cion (Waples 1987, Slatkin 1993). Los céalculogion trimodal para las frecuencias de la altura
se realizaron con el programa GENEPOP 3.lajustadadonde cada moda representa a cada uno
(Raymond & Rousset 1995a). Para determinar lde los tres morfotipos. La distribucién porcentual
significancia estadistica de la diferenciacion gede frecuencias de los morfotipos no fue
nética poblacional entre morfotipos y localida-significativamente distinta entre las localidades
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TABLA 1

Sistemas enzimaticos analizados, cddigo de enzima (EC), tampones y nimero de loci
polimdrficos (P) y monomérficos (M)

Enzymatic systems, enzyme commission (EC), buffer and polymorphic (P) and monomorphic (M) loci

Enzima Loci Caodigo Tampon P M
Anhidrasa carbdnica CA 42.1.1 2 0 1
Aspartato aminotransferasa AAT 2.6.1.1 1 0 1
Enzima malica EM 1.1.1.38 2 0 1
Esterasa EST 3.1.1.1 1 0 2
Fosfoglucoisomerasa PGI 5.3.1.9 2 0 1
Fosfoglucomutasa PGM 5.4.2.2 2 1 0
Gliceraldehido-3-fosfato deshidrogenasa GAPD 1.2.1.12 1 0 2
Glioxalasa GLIO 4.4.1.5 1 0 1
Glicerol-3-fosfato deshidrogenasa GPD 1.1.1.8 2 0 1
Isocitrato deshigrogenasa IDH 1.1.1.42 2 1 1
Malato deshidrogenasa MDH 1.1.1.37 2 1 0
Proteinas totales PT _ 1 0 2
Tetrazolio oxidasa TO 1.12.1.1 2 0 1
Total 3 14

Tampén: (1) Poulik pH 8,2-8,7; (2) Tris Citrico pH 7,0

de EI Edén y Las Conchillas (promedio = 33,3 %la interaccion entre localidad y morfotipo no fue-
G = 0,30; g.l. = 2; P > 0,86), pero estas doson significativamente distintas (modelo log-nor-
localidades fueron significativamente distintagnal, Chi-cuadrado = 3,23; g.I. = 4, P > 0,52), lo
de La Rinconada (G =11,55; g.I. = 2, P < 0,005)que permitio realizar los analisis de las frecuen-
donde se observé el menor porcentaje deias génicas separadamente entre localidades y
morfotipos achatados (10,5 %) y el mayor porentre morfotipos (Tabla 2). Sélo el locus PGM-1
centaje de alargados (56,6 %). mostré una deficiencia de heterocigotos (d nega-
En el intermareal, las velocidades promediosivos) y un alejamiento significativo respecto de
del oleaje difieren significativamente entre ladas expectativas de Hardy-Weinberg, para cada
tres localidades: EI Edén (6,6 m')s Las localidad (P < 0,027) y morfotipo (P < 0,029)
Conchillas (5,7 m$) a La Rinconada (3,8 m's (Tabla 2). Entre los morfotipos no hubo diferen-
(F=21,47;P <0,001). Se observé un gradiente deas significativas de las frecuencias alélicas para
la velocidad maxima del oleaje desde El Edén (1ls tres loci polimorficos (P > 0,273; Tabla 2) y al
m s'), Las Conchillas (8,8 nr'§ a La Rinconada mismo tiempo los valores de_Fno fueron
(4,7 m s). La diferencia entre El Edén y Lassignificativamente distintos de cero (Tabla 2).
Conchillas fue marginalmente significativaSin embargo, entre las localidades las frecuencias
(Tukey-HSD; P = 0,054), pero ambas localidadealélicas fueron significativamente distintas para
difieren significativamente de La Rinconadalos loci IDH-1 y PGM-1 (prueba de Fisher, P <
(Tukey-HSD; P < 0,002), la localidad de menoi0,036; Tabla 2), con valores de, Bignifica-
exposicion al oleaje y con las menores velocidaivamente mayores a cero. La comparacion a
des promedios del oleaje. posteriori de las frecuencias génicas entre pares
Para los 17 loci analizados se determind ude localidades, mostré que para el locus PGM-1
total de 29 alelos, de los cuales el 100 % futodaslas comparaciones fueron significativamente
compartido entre los morfotipos. El polimorfismodistintas (prueba de Fisher; P < 0,013), observan-
medio fue idéntico entre los tres morfotipos (P =lose una clina estadisticamente significativa en
17,6 %), y la heterocigosidad media no fudas frecuencias de tres alelos del locus PGM-1 (G
significativamente distinta entre ellos: achatados 14,25; gl = 4; P < 0,025) entre El Edén y La
(H =0,051), intermedios (H = 0,055) y alargadoRinconada, con un decremento de la heterocigo-
(H = 0,051) (prueba U de Mann-Whitney; P >sidad y un incremento en la deficiencia de
0,93). La identidad genética promedio entrdeterocigotos (Tabla 2). En tanto, para el locus
morfotipos fue de | = 0,995 (DE = 0,001) y lalDH-1 las diferencias de las frecuencias alélicas
distancia genéticade D = 0,005 (DE =0,001). Lafueron significativas s6lo para la comparacion
frecuencias alélicas de los loci polimérficos para@ntre las localidades extremas de El Edén y La
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Rinconada (Fisher; P < 0,02). Estas diferencias Las tres variables cuantitativas: volumen y pe-
estan asociadas con el incremento de la frecueses humedos de la tanica y del cuerpo, fueron
cia de uno de los alelos raros (97), el incrementafectadas significativamente por los efectos de
de la heterocigosidad y un decremento de la defiecalidad, de morfotipo y de su interaccién
ciencia de heterocigotos (Tabla 2). El nimero dGANMUDEVA; P < 0,045). El primer eje del
migrantes (N) estimado entre localidades fue deanalisis candnico explica significativamente (P =
10,6 y entre morfotipos de 23,5 individuos/gene0,015) un 12 % de la varianza y los coeficientes
racion. canonicos estandarizados del primer eje muestran

TABLA 2

Frecuencias alélicas y estadisticos genéticos para cada locus polimdrfico, morfotipo y
localidad. Se incluye el nUmero de genes analizados (2N), heterocigosidad observada (H),
deficiencia de heterocigotos (d) y probabilidad para ajuste a Hardy-Weinberg -P(HW). Fst es
el estadistico de Wright y P es la probabilidad de la significacion de la diferencia génica entre
morfotipos y localidades

Allelic frequency for the polymorphic loci, number of analyzed genes (2N), observed heterozigosity (H),
heterozygote deficiency (d) and probability for fit to Hardy-Weinberg -P(HW) by morphotypes and localities. With
genic differentiation probability (P) and Fndex between morphotypes and localities

Locus Localidad Morfotipo
Alelo El Edén Las Conchillas La Rinconada Achatado Intermedio Alargado
MDH-1 105 0,022 0,009 0,018 0,022 0,008 0,020
100 0,963 0,947 0,964 0,944 0,958 0,969
95 0,015 0,044 0,018 0,033 0,034 0,010
2N 136 114 56 90 118 98
H 0,074 0,105 0,071 0,111 0,085 0,061
d 0,021 0,039 0,009 0,032 0,028 0,014
P(HW) 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
P 0,596 0,691
Fet 0,002 0,006
PGM-1 115 0,000 0,014 0,069 0,000 0,033 0,038
110 0,103 0,121 0,042 0,138 0,067 0,100
103 0,103 0,100 0,125 0,087 0,142 0,075
100 0,132 0,329 0,292 0,287 0,250 0,287
97 0,147 0,043 0,042 0,075 0,075 0,050
95 0,147 0,086 0,181 0,150 0,083 0,162
90 0,132 0,164 0,069 0,112 0,167 0,100
80 0,162 0,093 0,167 0,087 0,125 0,175
75 0,074 0,050 0,014 0,063 0,058 0,013
2N 68 140 72 80 120 80
H 0,735 0,671 0,611 0,600 0,683 0,725
d -0,17 -0,19 -0,27 -0,29 -0,21 -0,14
P(HW) 0,027 0,001 0,001 0,001 0,029 0,003
P 0,001 0,301
Fet 0,023 0,006
IDH-1 110 0,056 0,020 0,043 0,038 0,066 0,000
100 0,935 0,941 0,848 0,925 0,896 0,970
97 0,009 0,039 0,109 0,038 0,038 0,030
2N 108 102 46 80 106 66
H 0,093 0,118 0,304 0,150 0,169 0,086
d -0,25 0,038 0,113 0,047 -0,12 0,030
P(HW) 0,187 1,000 1,000 1,000 0,256 1,000
P 0,036 0,273

0,033 0,012
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gue es el peso de la tunica el que tiene la maybajo ese valor se esperan diferencias inter-
influencia en la interaccion entre localidad yespecificas. En consecuencia, los valores observa-
morfotipo. EI ANDEVA univariado mostré que dos promedios entre los morfotipos de Antofagasta
los efectos de localidad y de la interaccidon locason mucho mayores que el valor critico de 1 = 0,85,
lidad x morfotipo fueron significativos para ello que sugiere que la hip6tesis de que estos
peso humedo de latunica (P < 0,048); en tanto queorfotipos sean especies diferentes debiera ser
el efecto morfotipo fue significativo sélo para losdescartada. En cambio, los valores de | obtenidos
pesos hiumedos de la tanica y del cuerpo (P gara los morfotipos australianos, menores que el
0,001), pero no para el volumen (P = 0,209). Losalor critico, sugiere el estatus de dos especies
tres morfotipos difieren significativamente entredistintas. Sin embargo, no ha existido un esfuerzo
sien el peso humedo del cuerpo (Tukey-HSD; P sistematico para nominar y definir los caracteres
0,001), siendo el morfotipo achatado de menadiagnésticos de la presunta nueva especie repre-
peso y los alargados de mayor peso. sentada por el morfotipo achatado amarillo. La
Debido a que el efecto de la interacciéon (locaeoloracion amarilla no s6lo de la tanica sino de los
lidad x morfotipo) fue significativo para el pesodérganos internos (Dalby 1997a, 1997b), que nunca
himedo de la tlnica, se comparé las diferenciae ha observado éh praeputialisde Antofagasta
para cada morfotipo entre las tres localidade@l.C. Castilla resultados no publicados), seria uno
usando el procedimiento de “slice” de PROGQe losrasgos distintivos de la presunta nueva espe-
GLM (SAS 1996). Solo el morfotipo alargadocie representada por el morfotipo achatado austra-
mostré diferencias significativas entre las tresiano. Los morfotipos café estudiados en Anto-
localidades (F = 3,97; P = 0,021), sienddagasta debieran ser variantes morfolégicas del
significativamente menos pesado en la localidahorfotipo alargado de Australia y de sus variantes
de El Edén (Tukey-HSD; P < 0,001) en relacionntermedias de coloracion café (Kott 1952, 1976)
con las otras dos localidades. de la misma especi®, praeputialis De hecho, el
polimorfismo y la heterocigosidad medios (exclu-
yendo el locus PGM altamente variable y no ana-
DISCUSION lizado por Killingly 1976) obtenido para los
morfotipos de Antofagasta es similar con el infor-
Los valores de identidad y distancia genéticanado por Killingly (1976) para el morfotipo alar-
sugieren que las diferencias genéticas entre lgado (=P. praeputialid de Australia (Antofagasta
morfotipos deP. praeputialisde Antofagasta son H = 0,015; Australia H = 0,014; U = 159,0; P >
muy bajas y estan representadas por valores d®,255). También, el comportamiento electroforético
= 0,995y D = 0,005. Esto es concordante con @le algunos loci sugiere esta misma relacién entre
hecho de que los morfotipos comparten el 100 %s morfotipos, puesto que tanto el morfotipo aus-
de los 29 alelos determinados y presentan valorémliano alargado (Killingly 1976) como los tres
significativamente similares de polimorfismo ymorfotipos de Antofagasta, son monomorficos para
heterocigosidad medios. Estos resultados son mey locus PGI y polimoérficos para los loci IDH y
distintos de los obtenidos para los morfotipo®MDH. Con la excepcién de la MDH que fue
australianos, en los que se ha estimado una idemonomérfica en los sitios trabajados por Dalby
tidad genéticade | = 0,69 y una distancia genétiqgd997a) en Australia. Esta discrepancia podria
de D = 0,37 (Killingly 1976). Ademas en seis lociexplicarse por los pequefios tamafios muestreales
(LAP-2, MDH, 6PGD, PGI, PT-3y TO) de los 16usados por Dalby (1997a) (n < 11 por localidad),
analizados en los morfotipos australianos se empor la presunta diferenciacién genética geografica
contré 22 (52 %) alelos diagnésticos no compardel morfotipo alargado en Australia, o en el caso de
tidos, de un total de 42 alelos determinadosntofagasta podria deberse ademas a cambios ocu-
(Killingly 1976). Cuatro de estos loci diagnosti-rridos en el proceso de colonizacion e
cos fueron resueltos para Antofagasta, pero no peaeputialisen Chile, o a que las localidades de
encontré ningun alelo diagnéstico (como aqueerigen de los colonizadores fueran distintas a las
llos reportados por Killingly 1976) que diferen-estudiadas por Dalby (1997a). El piure de
ciara a los tres morfotipos. El hecho de que sélantofagasta habria colonizado la Bahia reciente-
se estudid 10 individuos para los loci monomérmente presumiblemente transportados por barco
ficos no es un sesgo, en tanto bastaria s6lo womo fauna incrustante o en agua de lastre, o
individuo para determinar la presencia de un alelalternativamente transportados mediante su adhe-
diagnostico. sién a macroalgas u objetos flotantes arrastrados
De acuerdo a Thorpe (1982), en el 98 % de lgsor las corrientes oceanicas (Castilla & Guifiez
casos valores de identidad genética (I) sobre 0,900, Castilla et al. en prensa a). En el primer
son esperados para diferencias intraespecificasrgporte cientifico de su presencia en la Bahia de
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Antofagasta fue confundido con la espeRiaira cativamente a la altura ajustada, el indice de forma
chilensis (Guiler 1959). Sin embargo, personaaitilizado.
ancianas de Antofagasta indican que poblacionesEn el génerdyurase ha propuesto que la tinica
intermareales d®. praeputialisestaban ya pre- es un rasgo adaptativo que representa un mecanis-
sente entre 1920 y 1925 (Castilla et al. en prensao avanzado de protecciéon en contra de la depre-
a). Los resultados obtenidos en este trabajo, sugig@aciény la accién del oleaje (Day 1974), por lo que
ren que él o los eventos de colonizacidn ereriaesperable uncomponente genético de varianza
Antofagasta, s6lo habrian sido posible para indiviaditiva para el rasgo peso de la tanica, si este es
duos de la especiR. praeputialisy que habrian adaptativo. Al respecto, es sugerente el hecho de
eventualmente incluido individuos del morfotipoque en localidades méas expuestas (El Edén y Las
alargado, y no para los individuos de la supuesi@onchillas) los individuos méas alargados sean
nueva especie australiana representada por reknos frecuentes y que presenten también un me-
morfotipo achatado amarillo. La posible determinor peso de la tanica, en relacion al sitio mas
nacién, mediante técnicas moleculares de ADN, derotegido (La Rinconada). Asi, es posible que
él o los lugares de origen en Australia de losstas diferencias sean, al menos en parte, una
colonizadores en Chile permitira determinar losespuesta a la intensidad del oleaje, o a otros
cambios en la estructura genética poblaciondhctores como la depredacién, que puedan covariar
aloenziméatica y molecular asignables al procesecon el gradiente. En organismos marinos, en parti-
de colonizacién en Antofagasta. cular intermareales, se conoce de repuestas a fac-
La evidencia discutida arriba sugiere entoncetres mecénicos asociados con la intensidad del
que las diferencias morfolégicas en el peso y laleaje. Por ejemplo, en gasterépodos existen pre-
forma de los morfotipos de Antofagasta, no obedesiones selectivas diferenciales determinadas por el
ce a diferencias genéticas interespecificas como geadiente de intensidad del oleaje, que explican el
el caso de los morfotipos australianos, sino que ptiecho de que en lugares mas protegidos sean mas
el contrario, debiera tener una base intraespecificiecuentes morfotipos mas alargados, esculpidos y
Sin embargo, ella no estaria asociada con la varide conchas gruesas y pesada, y por el contrario, en
cion genética observada en los tres loci polimorficositios expuestos a mayores intensidades del oleaje
estudiados, puesto que no se observo6 diferencibs morfotipos sean de tamafio pequefio y sus con-
significativas en las frecuencias alélicas entre loshas més livianas y lisas (Vermeij 1978, Reimchen
morfotipos. Por lo tanto, las diferencias podriai981, Denny et al. 1985, Sundberg 1988, Boulding
ser explicadas como respuestas plasticas modul&a-Van Alstyne 1993, Frid & Fordham 1994,
das ambientalmente o determinadas por proces@hapman 1995, Preston et al. 1996, Denny 1998,
selectivos y genéticos asociados con otros lo@e Wolf et al. 1997). Una situacién similar podria
polimérficos o sistemas poligénicos. En organisecurrir en el gradiente de intensidad del oleaje con
mos marinos existen antecedentes de caractedeaformay los pesos de latinicay del cuerpo en los
que responden plasticamente a factores ambientaorfotipos de piures de Antofagasta. Sin embargo,
les. Asi, en corales existen respuestas plasticas e&to no explicaria el hecho de que en Australia el
la morfologia del esqueleto y de la colonia modumorfotipo alargado de piure es mas frecuente en
ladas por la intensidad de la exposicidn solar o leostas abiertas con mayor exposicién al oleaje
profundidad del arrecife, respectivamente (FostdiDalby 1997a, 1997b). Por otra parte, no se puede
1979, 1980, West et al. 1993). En el cirripediaescartar que la depredacién pudiera interactuar
Chthamalusanisopomda forma es modulada por con la intensidad del oleaje y explicar las diferen-
la depredacién (Lively 1986). En moluscos, lacias discutidas, puesto que, de los depredadores
forma de la concha es una respuesta plastica @l piure en Antofagasta (Paine & Suchanek 1983,
estrés térmico y la intensidad del oleaje (De WolPacheco & Castilla 2000) (gasterépoddsais
et al. 1997, Leonard et al. 1999) y en crustaceostramonita chocolata Thais haemastoma
las variaciones en los apéndices y el tamafio dBlassarius gayy Priene rudeyresultados no publi-
cuerpo son moduladas por diferentes condicioneados; asteroideosHeliaster helianthusy
oceanograficas (Sarda et al. 1998). En hidréideStichaster striatuy aves:Haematopus palliatus
coloniales (Yund 1991) y en el piure de Antofagastpitanay y Haematopus atgr se conoce que las
(Castilla et al. 2000, Guifiez & Castilla 2001) laaves consumen individuos pequefios de piures y
evidencia sugiere que la forma seria modulada ppreferentemente en sitios de baja exposicion al
la competenciaintraespecifica asociada con el grateaje(Pacheco & Castilla 2000).
do de agregamiento. Sin embargo, respecto de estdas diferencias genéticas observadas no estan
ultimo factor, nuestros resultados muestran que kEsociadas con los morfotipos como se discutié
forma de los morfotipos no seria modulada por erriba, sino con las diferencias significativas de las
agregamiento, puesto que éste no afecta signifirecuencias alélicas de dos loci IDH-1 y PGM-1
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entre localidades, con una clina de los alelos rard994). En nuestro trabajo el locus IDH-1 muestra
y de la heterocigosidad entre EI Edén y La Rincoeste mismo patrén, pero el locus PMG-1 muestra el
nada. En tunicados marinos se tiene casos en quepkron inverso. Lo que podria sugerir la existencia
diferenciacién geogréafica se explica por derivale presiones selectivas diferenciales que actian
genética y restricciones del flujo génico (e.g.sobre estos loci o loci intimamente ligados a ellos
Cohen 1990, Grosberg 1991, Yund 1995). Sien el gradiente de intensidad del oleaje.
embargo, de acuerdo a la teoria neutral (Allendorf La estructura genética geografica observada y
1983, Slatkin 1985, Slatkin & Barton 1989) parda variabilidad de los rasgos estudiados en los
valores del nimero de migranteg Mayores a 1, morfotipos deP. praeputialis tanto como su for-

y en particular tan altos como los estimados en estea, serian la consecuencia del tipo de evento y de
trabajo (N, = 10,6), se espera la homogeneidad di&a historia de la colonizacion de la Bahia de
las frecuencias génicas entre poblaciones, si s6kntofagasta, tanto como de la accién de factores
la deriva genética y la migracién son los factoreambientales neutros o selectivos en el presente.
gue determinan la estructura genética geograficRara avanzar en el conocimiento de estos aspec-
En nuestro caso el efecto de la deriva genética éss y al mismo tiempo para poner a prueba las
poco probable que explique las diferencias obsehip6tesis sugeridas en este trabajo se hace ne-
vadas, debido a la alta densidad de individuos paesario, incrementar el nimero de localidades a
unida de area estimados para el piure en Antofagastatudiar en la Bahia, realizar experimentos de
(méas de 1.600 ind /h Castilla et al. 2000). Por otra traslados reciprocos de individuos de piures entre
parte, se espera una alta tasa migracional entre lasalidades dentro y fuera del gradiente de inten-
tres localidades estudiadas (10 km de distanci&dad del oleaje, incrementar el nUmero de loci
entre las localidades extremas, Fig. 1), probablenzimaticos o moleculares y estimar la signi-
mente determinada por celdas de circulacién co$icancia de la varianza genética aditiva y de las
tera con un vector predominante desde El Edéwvrrelaciones fenotipicas, genéticas y ambienta-
hacia La Rinconada (Escribano & Hidalgo 2001)les (Falconer & Mackay 1996) de los rasgos que
Sin embargo, eR. praeputialises esperable tam- varian entre los morfotipos (i.e. peso de la tunica
bién la existencia de restricciones al flujo génicy del cuerpo) con la adecuacién darwiniana.
debido a la corta vida plancténica de su larva

(Clarke et al. 1999) y al probable efecto de reten-
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