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RESUMEN

Los peces herbivoros son organismos que deben suplir los requerimientos de su economia energética a partir de una
fuente de alimento con un bajo contenido de nutrientes y energia. Dos de las interrogantes mas importantes en relacién
con la herbivoria por peces son: i) ;cudles son los factores que influyen en la seleccién o rechazo de un determinado
item dietario? y ii) ;son capaces los peces herbivoros de extraer los nutrientes y energia necesarios para suplir sus
requerimientos energéticos en base a una dieta de macroalgas?. En este trabajo se estudiaron en dos especies de peces
herbivoros, Scartichthys viridis y Girella laevifrons, los patrones de selectividad dietaria en terreno y laboratorio, la
eficiencia de asimilacion y la relacién entre los patrones encontrados con la composicién quimica del alga. Los
resultados obtenidos sefialan que la dieta de estos organismos se compone en mds del 90% de macroalgas bentdnicas.
En terreno ambas especies presentan una conducta tréfica no selectiva en verano y selectiva en invierno, prefiriendo
el consumo de algas verdes. En los experimentos de seleccién dietaria ambas especies presentan un patrén similar
caracterizado por la preferencia de algas verdes y rojas por sobre algas pardas. Los resultados de los experimentos de
asimilacién, indican que Girella laevifrons presenta tasas de asimilacién mayores que Scartichthys viridis, siendo en
la primera las algas verde Ulva y Enteromorpha las que presentan una mayor eficiencia de asimilacién. Los resultados
sugieren una fuerte relacion entre el patrén de seleccion tréfica observado en estas especies y la relacion entre
composicién del alimento y caracteristicas digestivas.
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ABSTRACT

Herbivores are organisms that must meet their energy and nutrients requirements from a food source that typically has
been characterized as having low nutritional value given their low concentration of nutrients and energy. Two of the
most important questions in relation to fish herbivory are: i) which are the factors that determine the selection or
rejection of a given algal item? and ii) are herbivorous fishes capable of extracting the nutrients and energy of a
macroalgal diet? In this work, we studied in two species of herbivorous intertidal fishes, Scartichthys viridis and Girella
laevifrons, the patterns of food selectivity in the field and in laboratory experiments, the assimilation efficiency for
different dietary algal items, and the relationship between the observed patterns and the chemical composition of the
algae. The results showed that more than 90% of the diet of these organisms consisted of benthic macroalgae. In the
field both species present a non-selective trophic behavior in summer and selective one in winter, characterized by the
consumption of green algae in the later season. Furthermore, in the experiments of food selection both species showed
a similar pattern characterized by the preference of green and red algae. The results of the assimilation experiments,
indicate that Girella laevifrons presents higher values of this parameter than Scartichthys viridis, being in the former
the green algae Ulva and Enteromorpha, the items that present a higher efficiency of assimilation. Finally, the results
obtained suggest in this herbivorous species a strong relationship among the patterns of food selection and the
relationship between food composition and digestive characteristics.

Key words: fishes, herbivory, diet selection, assimilation efficiency, Chile.
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INTRODUCCION

Dentro de las interacciones involucradas en la
estructuracion de los diversos ambientes, la
herbivoria es una de las mas determinantes. Esta
interaccidon constituye la base de las cadenas
tréficas, y por ende, condiciona el flujo de mate-
riay energiaatravés de las comunidades (Crawley
1983, Horn 1989). A pesar de esto, gran parte del
conocimiento acerca de esta interaccion se ha
desarrollado en ambientes terrestres, situacién
que contrasta con el estado del conocimiento acer-
ca de esta interaccién en ambientes marinos.

Se ha descrito que en aguas tropicales (Ogden &
Lobel 1978, Hay 1984, Lewis 1985, 1986), los
peces herbivoros son componentes determinantes
de la distribucién, diversidad y abundancia de
macroalgas benténicas (Hay 1981, 1984, Lewis
1985, 1986). Una situacién aparentemente simi-
lar ha sido observada en estudios realizados en las
costas templadas del hemisferio norte en ambien-
tes intermareales (Edwards & Horn 1982, Horn et
al. 1982) y sur en ambiente submareales, (Russell
1983, Choat & Clements 1992, Benavides et al.
1994, Caceres et al. 1993), e intermareales,
(Mufioz & Ojeda 1997) en los cuales se ha sefiala-
do que los peces herbivoros estdn presentes y son
abundantes en estos sistemas.

No obstante el reconocimiento que los peces
herbivoros son abundantes en las zonas templa-
das, aspectos importantes de este fenémeno atin
permanecen desconocidos o la informacion exis-
tente es insuficiente (Horn 1992). En particular
no se han abordados exhaustivamente aspectos
que tienen relacién con los patrones de diversidad
y abundancia, seleccién de dieta, requerimientos
energéticos, caracteristicas fisiolégicas y/o es-
tructurales de los herbivoros para suplir dichos
requerimientos, y el posible rol ecolégico que
este grupo jugaria en las dindmicas de los siste-
mas a los cuales estdn asociados (Lobel & Ogden
1981, Horn 1989, pero ver Ojeda & Muifioz 1999).

Varios factores han sido propuestos en la litera-
tura como importantes en los procesos de bisque-
da, seleccién y consumo de un determinado item
tanto en aguas tropicales (Montgomery 1980,
Montgomery & Gerking 1980, Lobel & Ogden
1981) como en mares templados (Edwards & Horn
1982, Hornetal. 1982, Caceres etal. 1993). Entre
los factores mencionados, los mds recurrentes
son: el valor energético de la planta, la eficiencia
con que los organismos digieren los diferentes
tipos de algas, la abundancia relativa, contenido
proteico de la planta, formay textura (Lobel 1981)

Scartichthys viridis (Valenciennes, 1836) y Girella
laevifrons (Tschudi, 1844) son dos especies de pe-
ces abundantes en la zona intermareal de Chile
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central que presentan habitos tréficos eminente-
mente herbivoros (Stepien 1990, Ojeda & Muiioz
1999). Scartichthys viridis se encuentra asociada a
este sistema tanto en sus estadios juvenil como
adulto, mientras G. laevifrons se encuentra en esta
zona s6lo en su estadio juvenil. Los objetivos del
presente estudio son: (1) determinar la diversidad y
abundancia de la dieta de estas especies (2) dar
cuenta de los patrones de seleccidn dietaria tanto
natural como experimentalmente, y (3) dar cuenta
de la influencia de variables como la composicién
quimica del alimento y la eficiencia de asimilacién
de macroalgas en la seleccion de dieta de estas
especies.

MATERIALES Y METODOS

El presente estudio se llevd a cabo durante los
afios 1996 - 1997, en la localidad de Las Cruces,
V Regién (33° 27" S, 71° 37' W). Los ejemplares
se capturaron mediante anestésicos (benzocaina)
el cual era agregado al agua existente en las pozas
durante la baja marea, posteriormente todos los
ejemplares presentes eran capturados mediante la
utilizacién de rédes de mano. Cada ejemplar cap-
turado era colocado en una bolsa plastica etique-
tada y congelado para su posterior andlisis en
laboratorio.

En el laboratorio, los ejemplares fueron recono-
cidos, pesados y medidos, sus tractos digestivos
fueron removidos desde el es6fago hasta el ano y
sus contenidos depositados en cdpsulas petri para
su andlisis. Los contenidos estomacales fueron
separados, pesados (precisién 0,01 g) e identifica-
dos al nivel taxonémico mds bajo posible. Los
datos obtenidos se expresaron como porcentaje del
peso total de la muestra de cada especie.

En forma paralela se realizé una evaluacién de
la oferta ambiental de algas en los sitios de estu-
dio. Esta evaluaci6n se llevé a cabo a través de la
medicion de la cobertura algal en cuadrantes de
0,2 x 0,2 m. En cada estacion se procedi6é ademds
a remover muestras de las algas presentes en el
medio para su posterior andlisis quimico, estas
algas fueron separadas, identificadas, secadas en
una estufa a 60 °C por 48 hrs y pesadas con
precisiéon 0,01 g.

Los patrones de seleccion dietaria en terreno
fueron estimados utilizando la prueba de
Kolmogorov-Smirnov (Montgomery et al. 1989).
Los patrones de seleccién en el laboratorio se
evaluaron a través de experimentos de seleccion
multiple utilizando las principales algas dietarias
y del alga parda Lessonia, alga abundante en los
sitios de recoleccién de los individuos. A cada
ejemplar le fueron ofrecidas por 8 hrs, 10 g de
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frondas previamente pesadas, posteriormente las
frondas fueron retiradas y se cuantificaba el con-
sumo de material algal. Las diferencias estadisti-
cas entre las tasa de consumo fueron evaluadas a
través de una prueba no paramétrica de Friedman
(Manly 1993) seguido por una prueba a-posteriori
(Siegel & Castellan 1988). Previo al inicio de los
experimentos los organismos se mantuvieron en
inanicién por 48 hrs.

La eficiencia de asimilacidn se estimé median-
te el ofrecimiento a ejemplares individuales de
frondas frescas de los principales itemes dietarios,
posteriormente se recolectaban las fecas, las cua-
les eran secadas en una estufa por 48 hrs a 60 °C,
y luego se quemaban submuestras de las fecas en
una mufla a 600 °C por 48 hrs para determinar su
porcentaje de cenizas. La metodologia empleada
para estimar la eficiencia de asimilacién de las
macroalgas por parte del organismo fue de tipo
indirecta, para esto se compara la concentracién
del nutriente en el alimento y en las fecas contra
un marcador del alimento que se asume no es
digerido ni absorbido por el organismo. El por-
centaje de cenizas fue elegido como marcador
debido a que este componente no es absorbido por
peces herbivoros (Buddington 1980, Montgomery
& Gerking 1980, Horn 1989, Gerking 1994).

Eficiencia de asimilacién (%) = [1 - (% cenizas
en alimento / % cenizas en fecas)] * 100
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Las diferencias estadisticas fueron evaluadas
mediante la utilizacién de la prueba no paramétrica
de Kruskal-Wallis (Siegel & Castellan 1988).

Los anélisis quimicos realizados fueron la me-
dicién de proteinas mediante el método de Lowry
(Lowry et al. 1951, Dawes 1981), carbohidratos
de reserva (Dubois et al. 1956) y cenizas. El
contenido de cenizas fue medido mediante la
quema de submuestras de las algas en una mufla
a 600 °C por 48 hrs.

RESULTADOS

Durante la realizacién de este trabajo se recolec-
taron un total de 72 ejemplares de S. viridis y 56
de G. laevifrons con un peso promedio de 166,3 +
14,3 g para S. viridis y 68,6 £ 6,3 g para G.
laevifrons (promedio * DE).

El analisis de la composicién dietaria de estas
especies, seflala que la dieta de estas se compone
mayoritariamente de algas marinas, constituyen-
do en ambas especies mds del 90 % de la dieta en
todas las estaciones muestreadas (Tabla 1). Para
ambas especies los principales itemes dietarios
fueron las algas verdes Ulva y Enteromorpha 'y
las algas rojas Gelidium y ceramiales. Cabe des-
tacar que en ambas especies muestran un patrén
de seleccidn tréfica de tipo selectivo en invierno

TABLA 1

Porcentaje de composicién dietaria en Invierno (Agosto 1996) y Verano (Enero 1997) para
Scartichthys viridis y Girella laevifrons. ( % A = Contribucién porcentual en el ambiente, %
D = Contribucién porcentual en la dieta). (C = Chlorophyta, R =Rhodophyta, P =
Phaeophyta)(** Kolmogorov-Smirnov, P < 0,05, ns = no significativo)

Percentage of dietary composition in winter(August 1996) and summer(January 1997) for Scartichthys viridis and
Girella laevifrons (% A = Abundance in environment, % D = Abundance in diet) (** Kolmogorov-Smirnov,
P < 0.05, ns = non significant)

Invierno Verano

Algas Girella laevifrons** Scartichthys viridis**  Girella laevifrons (ns) Scartichthys viridis (ns)

% D % A % D % A % D % A % D % A
Gelidium (R) 26,24 34,35 28,96 34,35 24,38 23,49 22,34 23,49
Ulva (C) 12,36 6,24 10,45 6,24 18,28 24,01 17,32 24,01
Enteromorpha (C) 6,54 2,31 3,24 2,31 6,24 16,34 6,34 16,34
Ceramiaceae (R) 7,34 5,34 5,34 5,34 10,59 4,32 4,34 4,32
Rhodymenial(R) 6,37 3,24 * 3,24 2,47 3,58 * 3,58
Codium (C) 12,30 9,65 12,30 * 7,28 9,64 7,28
Otras 20,30 36,22 13,56 36,22 16,29 20,98 17,28 20,98
Algae no det. 16,32 18,96 14,34 19,34
Total Alga 95,45 90,16 92,59 96,60
Animal 4,53 9,84 7,41 3,40
N 16 20 12 20 14 20 11 20
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(Kolmogorov-Smirnov, P < 0,05), donde desta-
can la preferencia por algas verdes, por otra parte
en la estacién de verano, la conducta tréfica de
estas especies fue de cardcter no selectivo. El
andlisis de la composicién quimica de las princi-
pales algas disponibles en el ambiente, sefiala que
en general las algas muestreadas presentan meno-
res valores de carbohidratos solubles y proteinas
en invierno que en verano (Tabla 2), siendo las
algas Gelidium, Ulva y Enteromorpha las que
presentaron un mayor contenido proteico entre
las algas dietarias (11,36 %, 9,66% y 11,56%
respectivamente), mientras que Gelidium presen-
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do preferentemente las algas verdes Ulva y
Enteromorpha por sobre las otras algas ofrecidas
(Friedman 2 = 18,84, P < 0,01) (Fig. 1).

DISCUSION

En base a diversos supuestos, generalmente se ha
sostenido que los teledsteos como grupo, tendrian
escasa importancia en la estructuracidon de las
comunidades de algas (Mead 1970, Choat 1982,
Gaines & Lubchenco 1982), siendo los inverte-
brados, particularmente moluscos y equino-

TABLA 2

Valores promedio de contenido de proteinas (Pr), carbohidratos solubles (Ca) y cenizas (Ce)
en invierno y verano para las principales algas dietarias de Girella laevifrons y Scartichthys
viridis

Mean values of ash (Ce), soluble carbohydrate (Ca) and protein (Pr) of the main dietary items of Girella laevifrons
and Scartichthys viridis

Invierno Verano
Algas % Pr % Ca % Ce % Pr % Ca 9 Ce
Gelidium (R) 10,56 24,34 34,24 11,36 26,32 36,25
Ulva (C) 9,34 18,21 32,22 9,66 11,25 30,49
Enteromorpha (C) 10,65 20,32 33,56 11,56 11,01 34,23
Ceramiaceae (R) 5,36 21,10 30,51 6,48 8,32 31,25
Rhodymeniales (R) 8,59 28,36 30,43 9,36 8,21 29,69
Codium (C) 6,34 18,32 32,20 8,24 9,36 31,23
Glossophora (P) 7,32 12,34 34,56 9,98 6,56 36,35
Lessonia (P) 11,01 11,36 29,54 13,10 14,24 27,98
TABLA 3

ta el mayor contenido de carbohidratos solubles
(26,32%) seguido de Ulva (11,25%) vy
Enteromorpha (11,01%) (Tabla 2).

Los resultados de los experimentos de asimila-
cién, indican que Girella laevifrons presenta ta-
sas de asimilacién mayores que Scartichthys
viridis, siendo en la primera las algas verdes Ulva
y Enteromorpha las que presentan una eficiencia
mayor (Kruskal-Wallis: H = 9,57, P < 0,05). En
Scartichthys viridis no se observaron diferencias
significativas entre las tasas de asimilacién medi-
das (Kruskal Wallis: H = 5,58, P = 0,23) (Tabla
3).

Los experimentos de seleccidn experimental
sobre frondas frescas de macroalgas indican que
S. viridis presenta una conducta tréfica selectiva,
consumiendo preferentemente las algas verdes
Ulva y Enteromorpha y el alga roja Gelidium,
consumiendo esta especie solo pequefias cantida-
des de Lessonia y Codium (Friedman 2 = 9,18, P
<0,05). Por otra parte, Girella laevifrons también
exhibe una conducta tréfica selectiva, consumien-

Eficiencia de Asimilacion de las principales
algas dietarias de Girella laevifrons y
Scartichthys viridis (promedio = EE, n =
nimero de ejemplares)

Assimilation efficiency of the main dietary items of
Girella laevifrons and Scartichthys viridis (mean t SE,.
n = sample size)

Especie Algas Eficiencia n
Asimilacién
S. viridis Ulva sp. 0,26 = 0,20 5
Gelidium 0,31+0,30 6
Ceramiaceae 0,28 + 0,12 4
Codium 0,33 + 0,28 5
Enteromorpha 0,31 £ 0,23 5
G. laevifrons Ulva sp 0,75 £ 0,04 6
Gelidium 0,63 £ 0,05 6
Ceramiaceae 0,57 £ 0,04 5
Rhodymeniales 0,55 £0,02 6
Enteromorpha 0,71 £ 0,05 6
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dermos, los principales agentes de estructuracién
paraestos ensambles (Gaines & Lubchenco 1982).
Los resultados obtenidos sefialan con claridad
que los peces herbivoros son componentes im-
portantes de las comunidades de peces interma-
reales de Chile central. Debido a lo anterior,
probablemente estos organismos ejercerian una
presién de consumo importante sobre las comuni-
dades de algas intermareales (Horn & Ojeda 1999,
Ojeda & Muiioz 1999).

En esta zona el Giréllido Girella laevifrons
presenta habitos casi completamente herbivoros
durante la mayor parte de su ontogenia (Caceres,
obs. personal) y no existe evidencia empirica
sobre cambios en su dieta asociados con un
posible cambio de habitat en su ontogenia, desde
la zona intermareal donde constituyen una de las
especies mas abundantes en su etapa juvenil, ha-
cia la zona submareal. Los miembros de su fami-
lia se caracterizan por ser uno de los grupos mads

Scartichthys viridis

Consumo (g/dia)

Ceramical Codium  Gelidium Lessonia Enteromorpha Ulva

Algas ofrecidas

Girella laevifrons

Consumo (g/dia)

Codium  Gelidium

Lessonia Enteromorpha Ulva

Ceramical

Algas ofrecidas

Fig. 1. Selectividad dietaria experimental de
Scartichthys viridis y Girella laevifrons. Las letras
sefialan diferencias significativas.

Experimental dietary selectivity of Scartichthys viridis and
Girella laevifrons. The letters show significant differences.
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abundantes en la latitudes templadas en el Pacifi-
co (Horn 1989), presentando ademds una gran
variedad de modalidades troficas las cuales van
desde ramoneadores hasta pastoreadores. Estas
caracteristicas los perfilan como importantes
agentes de la estructuracion del paisaje tanto de la
zona intermareal como submareal.

En lo referente a los patrones de seleccién
dietario, varios factores han sido sugeridos en la
literatura como determinantes en los procesos de
seleccion de dieta por parte de peces herbivoros
(Montgomery 1980, Montgomery & Gerking 1980,
Lobel & Ogden 1981, Hay 1984, Edwards & Horn
1982, Horn et al. 1982, Horn & Neighbors 1984).
Entre estos destacan el valor energético de la
planta, la eficiencia de asimilacién y el contenido
de nutrientes, la dureza del talo (Littler & Littler
1980, Paul & Hay 1986), los compuestos secun-
darios presentes en las algas (Paul & Hay 1986,
Targett et al. 1986, Targett & Targett 1990) y la
disponibilidad relativa de alimentos (Horn 1983,
Horn & Neighbors 1984, C4ceres et al. 1993).

El consumo preferencial de algas verdes se
correlacionaria con la probable ausencia de com-
puestos secundarios disuasivos de la herbivoria,
mds que con el contenido energético, de nutrientes
y/o digestibilidad de estas algas por sobre las
rojas y pardas. El alga roja Gelidium, en general
fue seleccionada positivamente, aunque en menor
grado que las algas verdes, particularmente en
Girella. En Scartichthys se observa una conducta
de forrajeo menos selectiva, esto podria atribuir-
se a las bajas tasas de asimilacién observadas
para esta especie, lo cual la obligaria al consumo
de altas cantidades de alimento para suplir sus
requerimientos energéticos. La selectividad ne-
gativa observada para las algas pardas, se expli-
caria por dos factores. Por una parte, se ha descri-
to la presencia de defensas quimicas (Ragan &
Jenzen 1977, Steinberg 1989) que han demostra-
do ser eficientes disuasivos de la accién de peces
herbivoros (Paul & Hay 1986, Targettet al. 1986).
Por otra parte la dureza de las frondas de algunas
de estas algas, particularmente las laminariales
(i.e. Lessonia) actuaria como inhibidoras mecani-
cas de la accidén trofica de estos herbivoros de
pequefio tamafio (Lobel & Ogden 1981, Lobel
1981). El consumo preferencial de Ulva y
Enteromorpha que exhibe G. laevifrons, se rela-
ciona con el alto aporte de nitrégeno y contenido
energético que estas algas pueden dar a la econo-
mia del organismo, dado sus altas eficiencias de
asimilacidn.

Las algas rojas también fueron consumidas en
significativas cantidades, tanto en condiciones de
terreno como experimentales, estas algas poseen
como compuesto de reserva el almidén florideo
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(Bold & Wayne 1978), el cual probablemente
puede ser hidrolizado por las enzimas presentes
en los teledsteos. Ademds los componentes
extracelulares de estas algas se componen de una
gran variedad de azucares, algunos de los cuales
poseen enlaces de tipo alfa, factibles de ser
hidrolizados. En relacién con esto, Montgomery
& Gerking (1980) sefialan que esta combinacién
de caracteristicas pueden hacer de los carbo-
hidratos de rodofitas mds susceptibles a la diges-
tién que los de verdes y rojas y eventualmente ser
utilizados directamente como fuente de energia.

Los cuerpos tedricos que buscan explicar la
variabilidad en la composicién dietaria de un
organismo, son la teoria de forrajeo (Hughes 1980,
Pyke 1984, Stephens & Krebs 1986) y la de diges-
tién (Sibly 1981, Penry & Jumars 1986,1987,
Alexander 1991, Horn & Messer 1992). Estos
cuerpos tedricos difieren en el énfasis dado a las
restricciones que operan en el forrajeo (sensu
Penry 1993). Hasta el momento, las evidencias
disponibles sobre mecanismos de digestién estas
especies de peces, sefialan que Girella laevifrons,
presenta un estémago con un pH marcadamente
dcido (pH < 2) (Céceres, datos no publicados), lo
cual facilitaria el acceso a los nutrientes de las
macroalgas. En el caso de Scartichthys viridis,
presenta un tracto digestivo agéstrico (Muiioz &
Ojeda 2000); esta carencia de diferenciacién es-
tructural conspiraria contra una eficiente degra-
dacién del alimento, hecho que se corresponde
con las bajas tasas de asimilacién observadas en
esta especie, particularmente si se le compara con
las otras especies de herbivoros de la costa de
Chile, como Aplodactylus punctatus (Ciceres et
al. 1993) y Girella laevifrons.

Por otra parte, la abundancia de estos indivi-
duos, y su mayor tamafio corporal en compara-
cién con otras especies del gremio de los herbi-
voros (i.e moluscos, equinodermos, crusticeos)
seflala inequivocamente que estos peces son pro-
bablemente los principales agentes bioldgicos
responsables del patrén de distribucidn de algas
en la zona intermareal de Chile central. Esta
realidad no habia sido reconocida ni estudiada
con anterioridad en estos sistemas (Ojeda &
Muiioz 1999).
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