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RESUMEN

Dentro del estudio de la herbivoria en 'peces marinos existen tres grandes

interrogantes que resolver: I) £c6mo estos organismos seleccionan su alimento

dentro del amplio espectro de las macroalgas?, 11) 6es posible para un pez

herbivoro sustentar sus requerimientos de erecimiento y mantenci6n a partir de

rna dieta pobre en nitr6geno?, Ill) £cuales son los mecanismos morfo16gicos y

fisiol6gicos que les permiten a estos organismo acceder a los nutrientes de las

macroalgas?.

Estas interrogantes fueron abordadas desde rna perspectiva experimental,

utilizando como objetos de estudio a dos especies de peces intermareales de la

costaL de Chfle cerfuaL1, Scartichtkys viridis y Girella laevifrons.  AL:Iri.bas especies se

caracterizan  por poseer  habitos herbivoros pero una estructura digestiva

diferente, mientras  G£.7'cZZ¢ presenta un tracto digestivo bien diferenciado en

est6mago e intestino, Scorfz.chfkys posee un tracto digestivo indiferenciado que

consta s6lo de un largo intestino.  A estas especies se le evalu6: I) 1a selecci6n de

dieta tanto en terreno como en laboratorio y la relaci6n entre estos patrones y las

caracteristicas del alimento, 11) la relaci6n existente entre calidad del alimento y

crecimiento Ill) 1os mecanismos digestivos ilnvolucrados en la degra.daci6n del

ahiento.



Los resultados obtenidos indican que ambas especies presentan un bajo nivel de

selectividad tr6fica en el ambiente, aunque en laboratorio ambas especies

presentan cierto grado de preferencia por el consumo de algas rojas y verdes en

detrimento de las algas pardas. El efecto de caracteristicas del alimento como

dureza del talo y composici6n quimica result6 ser determinante en Scarfz.ch#zys.

Sin embargo, en general ambas especies al pal-ecer seleccionan su alimento basados

en las caracteristicas digestivas mss que en el contenido de energia y nutrientes de

este.

En relaci6n a la capacidad de crecer en base a una dieta de variable contenido

proteico y material refractario a la digesti6n, ambas especies  obtienen su

crecimiento mayor en las dietas de un mayor contenido proteico (20°/o) no siendo

particularmente significativo las diferencias en relaci6n al contenido de material

refractario de la dieta.

Ambas especies presentan un perfil de concentraci6n de enzimas comparables a las

de otros vertebrados, particularmente peces, caracterizados por una mayor

actividad en las porciones anteriores del tracto digestivo tanto para proteasas como

para carbohidrasas.  En Gz.7'ezz¢ 1a mayor parte de la degradaci6n de la materia

organica se efecttia en el est6mago, para su posterior absorci6n en el intestino.  En

el caso de Sco7'£z.cfefkys  las tasas de degradaci6n son relativamente uniformes a lo

largo del tracto digestivo.
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ABSTRACT

Three major questions surround herbivory by fishes in the marine environment: I)

how herbivorous fishes select their diets from seaweeds?, 11) how herbivorous

fishes obtain and adequate diet from a food source low in nitrogen content?, Ill)

what morphological and physiological specialisation allow herbivorous fishes to

gain access to and assimilate the nutrients locked inside cell walls?.

In this thesis, these questions were examined, using as subject of study two

intertidal fish species from the coast of central Chile, Scorfz.ch#3ys z7!.7`z.dz.s and Gz.7'ezJ¢

Z¢ez#rtyo77s, both species showed a herbivore diet and a different digestive structure,

Gc.7`ezz¢ present a differentiated digestive tract with a true stomach and a long

intestine, Scczrfz.Ofzfkys showed a undifferentiated digestive tract that consists only of

a long intestine.

The results indicate that both species in the field showed a low level of trophic

selectivity.  In laboratory, both species showed a strong preference for the

consumption of red and green algae in detriment of the brown algae. The effect of

food characteristic like tallus hardness and chemical composition seems

particularly relevant in Scorf3.ch#7ys. However, both species select their food based

on digestive capabilities more than in their energy and/or nutrient content.
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In relation to the capacity of sustain growth based on a diet variable in protein and

indigerible material contain, both species obtained their maximum growth from

diets of a higher protein content (20°/o)  being of no particular significance the

differences in relation to the content of refractory material of the diet.

Both species present a profiles of enzyme concentration comparable to those of

other fishes, characterized by a higher activity in the initial portions of the

digestive tract. In Gi.7`cZJ¢ most of the degradation of the organic matter is made in
î

the stomach, for its later absorption in the intestine. In the case of Scorfz.chfkys the

degradation rates are relatively uniform along the digestive tract.
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INTRODUCCION

La herbivoria es una de las interacciones tr6ficas mss relevantes desde el punto

de vista te6rico, por su importancia en la explicaci6n de patrones de distribuci6n

y abundancia, y desde el punto de vista practico, por su posible influencia en

inter.acciones biol6gicas a diferentes niveles, como tambi6n en procesos de indole

productivos y manejo de recursos naturales (Crawley 1983).

Sin embargo, el estado del conocimiento acerca de esta interacci6n planta-

animal en ambientes marinos es insuficiente, estando atin d€bilmente

caracterizadas las caracteristicas de esta interacci6n, tanto a nivel de individuo

como en el ambito de poblaciones y comunidades. Esto contrasta con el estado

del conocimiento de la herbivoria en ambientes terrestres donde el ntimero de

estudios realizados es superior, y donde la mayor parte de la acci6n herbivora

puede ser atribuida tanto a insectos como a  vertebrados homeotermos (Crawley

1983; Hay 1987; Horn 1989; Hay 1997).  En ambientes marinos los insectos estan

ausentes y se considera que la  mayor parte de la herbivori.a es resultado de la

actividad de forrajeo de vertebrados ectotermos (peces)  y de una gran

diversidad de taxa de invertebrados (Lubchenco & Gaines 1981; Steneck 1983).
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Por otra parte, el  predominio de la ectotermia dentro de los herbivoros

marinos hace que las dinamicas observadas en estos sistemas presenten

caracteristicas particulares, principalmente por el gran efecto de las variables

abi6ticas sobre estos organismos, principalmente la temperatura la cual acfua

como un importante agente regulador dentro de estos sistemas a trav6s de su

efecto sobre el metabolismo de los herbivoros, lo que te6ricamente limita tanto la

capacidad de estos organismos de acceder a ias fuentes de alimento como de

procesar digestivamente el mismo (Gibson 1982 ; Horn 1989 ).  Esto es

potencialmente importante en organismos intermareales, 1os cuales se

encuentran sometidos a marcadas oscilaciones diarias en esta variable y en otras

asociadas como la concentraci6n de oxigeno (Schmidt-Nielsen 1997; Palmer

1995).

Las plantas terrestres presentan  grandes cantidades de material

estructural como celulosa, hemicelulosa y lignina,  las algas marinas poseen

menoi. cantidad de elementos estructurales que las plantas terrestres, pero estos

son mss diversos y presentan una mayor complejidad estructural y molecular

(Kloai-eg & Quatrono 1988), ademas de poseer variables cantidades de proteinas

(Hay & Steinberg 1992) y una mayor diversidad de carbohidratos solubles

(Dawes 1981).
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Para peces herbivoros marinos reiteradamente se ha sostenido sobre la

base de argumentos de diversas indole: biogeograficos (Choat 1982), evolutivos

(Mead 1970) y fisiol6gicos (Gaines & Lubchenco 1982) que estos peces serian

escasos y/o inexistentes en aguas templadas, y por este motivo de una

importancia menor en la esti.ucturaci6n de las interacciones biol6gicas en estos

sistemas, donde la herbivoria estaria mayoritariamente ejercida por

invertebrados, particularmente moluscos y equinodermos (Choat 1982; Horn

1989; Hay & Steinberg 1992).  Sin embargo, trabajos de la ultima decada

realizados en las costas de Chile han reportado que los  peces herbivoros son

componentes importantes de los ensambles de peces litorales submareales, tanto

en las costas del norte, como del centro de Chile (Caceres c£ ¢J. 1993; Caceres e£ ¢J.

1994),  sefialando que las especies que presentan estos habitos presentan una

dieta variada con un alto grado de selectividad dietaria (Qjeda & Mufioz 1999).

Dentro de estos sistemas es posible reconocer fundamentalmente tres

esp`-.cies herbivoras Aplodactylus punctatus (V aler\cier:\I\es,1831), Scartichthys

I)z.7'z.cZz.s (Valenciennes, 1836) y G].7'eJJa Z¢cz%ji`o77s (Tschudi, 1844); siendo la primera

de estas la mss ampliamente estudiada, tanto desde un punto de vista ecol6gico

como fisiol6gico (Benavides cf „J. 1994a; Benavides ef ¢J. 1994b; Caceres ef flz.

1993; Caceres ef ¢J. 1994; Ojeda & Caceres 1995).El conocimiento acerca de S.
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uz.71.cZz.s y G. /¢ez7zrtyo77s, es claramente menor, dejando muchos  t6picos sin resolver

en aspectos importantes tales como:  la importancia relativa de los factores

internos (estructurales y/o fisiol6gicos) y externos (caracteristicas del alimento)

en los procesos de selecci6n dietaria en estas especies.

Para peces herbivoros de aguas tropicales como templadas, se ham

descrito una serie de patrones con relaci6n a la selecci6n de dieta (Montgomery

& Gerking 1990; Lobel 1981; Lobel & Ogden 1981;Hay 1984; Edwards & Horn

1982; Horn ef aJ. 1982;1985; Horn 1983;1993; Horn & Neighborn 1984).  Se ha

establecido que algunas especies son susceptibles a los compuestos secundarios

presentes en las macroalgas (Paul & Hay 1986; Targett cf ¢Z. 1986; Targett &

Targett 1990), a la dureza de los talos (Littler ef ¢J. 1983; Vadas 1985;  Paul & Hay

1986), a la abundancia relativa de las macroalgas en el  ambiente y al contenido

energ6tico de ellas.

Por otra parte, otros estudios han dado luces acerca de los  posibles

mecanismos digestivos que presentan estos peces para acceder a los nutrientes

de las macroalgas.  Entre estos se encuentran los mecanismos fisiol6gicos

mediados por la acci6n de enzimas, tanto de naturaleza end6gena como

derivados de la acci6n de micro flora simbionte (Lindsay & Harris 1990; Lobel

1981; Volk & Western 1984; Rimmer & Wiebe 1987; Anderson 1991; Luczkovich
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& Stellwag 1993), patrones de cambio morfo16gico digestivo asociados a cambios

en el tipo y/o  calidad de la dieta (Fuentes & Cancino 1990; Caceres ef flJ. 1994;

Benavides ef ¢J.1994a).

Hasta el momento, sin embargo, no existe un trabajo que trate de integrar

los diferentes niveles de analisis, desde los t6picos relativos a de  restricciones

ambientales y fisiol6gicas sobre los procesos digestivos y  la selecci6n de dieta de

estos organismos.  En teoria, los organismos tienden a maximizar su potencial

reproductivo,  a trav6s de la optimizaci6n de una serie de funciones de su

economia (Maynard Smith 1978). Dentro de estas funciones, una de las mss

relevantes, es aquella que se relaciona directamente con la entrada de nutrientes

y energia al organismo, 1a cual se supone esta directamente relacionada con la

adecuaci6n biol6gica del individuo (Pyke 1984). Los mecanismos involucrados

en la entrada de nutrientes y energia son los de  forrajeo y digesti6n (Penny & .

Jumars 1987; Horn 1992; Horn 1998).  Por lo tanto una apropiada optimizaci6n

de ios procesos de reconocimiento, captura e ingesti6n (forrajeo), como de los

procesos de digesti6n y absorci6n (digesti6n) de alimento pueden afectar

significativamente el €xito biol6gico de los organismos.

El estudio de los mecanismos y procesos involucrados en la selecci6n de

un determinado item dietario constituye un aspecto clave que per-mite distinguir
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la importancia relativa de factores ecol6gicos y evolutivos en la biologia de un

organismo (Karasov & Diamond 1988). En la actualidad, existen

fundamentalmente dos cuerpos te6ricos que buscan explicar la aceptaci6n o el

rechazo de un determinado item por parte de un organismo, los cuales se

diferencian en el 6nfasis en las restricciones extrinsecas (propias del ambiente) o

intrinsecas (propias de la anatomia y/o fisiologia) al forrajeo (sensu Penny 1993):

1) La teoria de forrajeo, la cual supone que la conducta de forrajeo de un

organismo, tiene como objetivo maximizar la tasa de retomo de energia y

nutrientes (Hughes 1990; Towsend & Hughes 1981; Pyke 1984; Stephens & Krebs

1986; Sibly & Calow 1986). Hist6ricamente, esta teoria se ha centrado

particularmente en aspectos relacionados con la selecci6n y manipulaci6n de un

determinado item dietario (Fig 1), y

2) La teoria de digesti6n, en la cual el proceso completo de alimentaci6n y

digesti6n es optimizado solo si la digesti6n sigue rna via 6ptima limitada por las

carElctel.isticas del alimento que se consume y por las caracteristicas del tracto

digestivo del depredador.  De forma analoga a la teoria de forrajeo, 1a teoria de

digesti6n predice que la estrategia 6ptima que permite a un organismo una

mayor adecuaci6n biol6gica, es aquella que maximiza la tasa neta de nutrientes
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diferencias anat6micas observables,  mientras que G. JflezJi¢o7zs posee un tracto

digestivo difei.enciado,  cat.acterizado por la presencia de un est6mago seguido

por un largo intestino (Caceres & Ojeda 2000). Estas diferencia estructurales

permiten  estudiar las predicciones sfobre selecci6n de dieta tanto de la teoria de

forrajeo como de la teoria de digesti6n. En segundo lugar, estas especies difieren

en su posici6n en la columna 'de agua, mientras S. z7z.7`z.cZz.s es una especie de

habitos bent6nicos asociada al fondo, G. Jflcz7!/ro7ts habita preferentemente en la

columna de agua. En tercer lugar, estas especies se diferencian en su estrategia

de forrajeo, S. uz.rz.cZz.s se caracteriza por la ingesta de grandes cantidades de

material algal (Varas & Ojeda 1990; Stepien 1990),presentando una modalidad

tr6fica del tipo pastoreador, G.  Jflez%¢'o7ts  presenta tambi6n habitos alimentarios

principalmente herbivoros utilizando esta especie principalmente una estrategia

de tipo ramoneador.

La hip6tesis fundamental de esta tesis sostiene que las restricciones

intrinsecas al forrajeo son los principales determinantes de los patrones de

selecci6n tr6fica en  peces herbivoros. Para esto se estudiaron los mecanismos de

selecci6n tr6fica en estas dos especies de peces herbivoros de la costa de Chile,

determinandose: a) patrones de selectividad tr6fica en terreno y en laboratorio b)

capacidad de crecimiento y mantenci6n en base a rna dieta pobre en proteinas y
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abundante en material refractario a la digesti6n, c) los mecanismos  digestivos

que permiten a estas dos especies adaptarse a las flucfuaciones en la calidad del

alimento.

9



CAPITULO I

FACTORES QUE DETERMINAN  LOS PATRONES DE SELECCION DIETARIA

EN DOS ESPECIES DE PECES INTERMAREALES DE CHILE CENTRAL,

Scartichthys viridis y Girella laevifrons: L OPE:RACL6IN DE RESTRICCI0INES

EXTERNAS 0 INTERNAS AL FORRA]EO ?
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INTRODUCCION

Tradicionalmente se ha descrito que los factores  determinantes  para establecer

la aceptaci6n de un determinado item dietario son aquellos asociados a

caracteristicas particulares del alimento como forma, tamafio, color, conducta de

evasi6n, abundancia, valor energ6tico, entre otros. (Stephens & Krebs 1986;

Gel.king 1994; Moyle & Cech 1997).

A diferencia de los organismos carnivoros que consumen presas que

difieren en forma y tamafio pero que presentan un valor nutricional por unidad

de nasa relativamente uniforme (Horn 1989; Gobling 1993),  1os o]'ganismos

herbivoros  deben seleccionar su alimento de una variedad potencial de presas

muy hetei.og6neas, 1as que difieren en gran medida tanto en sus contenidos

energ6ticos y de nitr6geno, como en la dureza de su cobertura externa y

porcentaje de material 1.efractario a la digesti6n (Belovsky 1984; Dearing & Schall

1992), caracteristicas que ademas pueden sufrir fluctuaciones diarias,

estacionales e interanuales (Littler & Littler 1990; Hay cf ¢J. 1983; 1988).

En el caso particular de los organismos marinos herbivoros, estos ademas

deben seleccionar su alimento de plantas que difieren evolutivamente mucho
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entre si (Bold & Wynne 1978; Hay 1997), 1o que hace que estas presenten rna

variedad comparativamente grande tanto de compuestos quimicos, como en

tipos de defensas estructurales y carbohidratos de reserva (Kloareg & Quatrono

1988).

No obstante el reconocimiento actual de que los peces herbivoros son

abundantes en las zonas templadas (Russell 1983; Choat & Clements 1992;

Benavides cf flz. 1994; Caceres c£ ¢Z. 1993), es insuficiente la infoi.maci6n existente

acerca de importantes caracteristicas de esta interacci6n (Horn 1989; 1992).  En

particular, no  han sido abordados exhaustivamente aspectos tales como

patrones de selecci6n de dieta y su relaci6n con la abundancia de macroalgas en

el ambiente, 1os requerimientos energ6ticos de los herbivoros, y las

caractei-isticas fisiol6gicas y/o estructurales que les permiten suplir dichos

requerimientos (Ogden & Lobel 1981; Horn 1989).

Varios factores han sido propuestos en la literatura como significativos en

la determinaci6n de los procesos de btisqueda, selecci6n y consumo de un

determinado item.  Esto ha sido  observado en peces de aguas tropicales

(Montgomery 1990; Montgomery & Gerking 1990; Lobel & Ogden 1981) y en

organismos de aguas templadas (Edwards & Horn 1982; Horn cf flz. 1982; Caceres

cf flJ. 1993).  Entre los factores mencionados, 1os mas recurrentes son  el valor
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energ6tico de la planta, 1a eficiencia con que los organismos digieren los

diferentes tipos de algas, la abundancia relativa y el contenido pi.oteico de la

planta.  Las generalizaciones que emergen de estos trabajos sefialan  que los

peces herbivoros tienden a forrajear selectivamente, seleccionando  activamente

aquellos itemes alimenticios que le otorgan un retomo neto de energia superior

(Horn cf flJ. 1982. Edwards & Horn 1983; Neighborn & Horn 1991; Targett &

Targett 1990; Benavides ef flz. 1994b).  Por otra parte, la influencia de las

caracteristicas digestivas tanto fisiol6gicas y estructurales  en las  variaciones de

la composici6n dietaria global y del ranking de los diversos itemes dentro de

esta no ha sido suficientemente evaluada.  Si los organismos ordenan sus

preferencias  tr6ficas en funci6n  de la tasa neta de energia ganada, cualquier

factor  intrinseco o extrinseco al organismo que signifique  cambios en las tasas

de asimilaci6n, evacuaci6n  y/o ingesta del alimento  puede afectar la tasa

retorno nutricional,  y como consecuencia influenciar significativamente el

patr6n dietario observado.

Dentro de este  contexto, en  este capitulo se estudiarin los I:actores

intemos y  externos al organismo que inciden en la determinaci6n de los

patrones dietarios observados en S. z7z.7'z.cZz.s y G. /flczurtyo77s. En primer lugar, se
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analizaran las caracteristicas del alimento, y en segundo lugar,  las caracteristicas

del organismo que determinan la selecci6n tr6fica.
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MATERIALES Y METODOS

El presente estudio se Ilev6 a cabo durante los afros 1996-97, en la localidad de

Las Cruces (V regi6n) en las costas de Chile central (33° 30' S, 71° 38' W).   Los

ejemplares de S. z7z.7'z.cZz.s y G. J¢ez#rtyo7ts se capturaron  mediante la utilizaci6n de

anest6sicos (benzocaina), el cual fue agregado a las pozas intermareales durante

la bajamarea.  Posteriormente, todos los ejemplares presentes fueron  removidos

mediante la utilizaci6n de redes de mano. Cada ejemplar capturado fue colocado

en bolsas plcisticas etiquetadas  y congelado para su posterior analisis  en el

labor.atorio.

En el 1aboratorio, 1os especimenes fueron identificados, pesados y

medidos, a cada ejemplar se le removi6 el tracto digestivo completo desde el

es6fago hasta el ano. Los contenidos digestivos fueron separados, pesados

(precisi6n 0,01 g) e identificados al nivel taxon6mico mas bajo posible.  Los datos

obtenidos por item tr6fico se expresaron como porcentaje del peso total de la

muestra para cada especie. Con el objetivo de evitar distorsiones derivadas de

posibles cambios ontogen€ticos s6lo se utilizaron en este estudio individuos

juveniles de los tamafios mayores encontrados en la zona intermareal (G.

Iaevifrons > 40 g., S. viridis > Loo g.).
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Paralelamente a lo antei.ior se realiz6 una  evaluaci6n de la oferta

ambiental de algas. Esta evaluaci6n se 11ev6 a cabo a trav€s de la medici6n de la

cobei.tura algal en cuadrantes de 20x20 cm. Los datos obtenidos por item algal se

expresaron como porcentaje del total de la muestra.  Ademas, en forma

estacional, se procedi6 a tomar muestras de las algas presentes en el medio para

su posterior analisis quimico; las muestras fueron separadas, identificadas,

secadas en una estufa a 60 °C por 48 h y pesadas con precisi6n 0,01 g.

La selectividad tr6fica  en terreno fue evaluada utilizando la prueba no-

param€trica de Kolmogrov-Smirnov (Montgomery ef flJ. 1989), comparando el

porcentaje de cada item dietario en los contenidos estomacales y en el ambiente.

Para evitar distorsiones producto  de la abundancia de algas no dietarias  como

de itemes tr6ficos de poca significaci6n, s6lo se consideraron aquellas algas que

contribuyen significativamente a la dieta de estos organismos (> 1°/o) Oohnson

1980). La prueba de Kolmogrov-Smimov posee las caracteristicas de no ser

sensible a pequefios cambios en la estimaci6n de los recursos, y de ser

coil.servador en la detecci6n de selectividad, propiedad que no poseen la

mayor.ia de los indices de selectividad tr6fica empleados frecuentemente (Jacobs

1974, Lechowicz 1982, Montgomery & Fishelson 1987).
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Lospatronesdeselectividaddietai.iaexperimentalenlaboratoriose

estudiai.onatrav6sdelaejecuci6ndeexperimentosdeselecci6ntr6ficamriltiple,

siguiendo la metodologia propuesta por Manly (1993).  A cada uno de ocho

ejemplaresdeS.z7€.7`z.d!.syG.J¢ez#f`o7?slefueronofrecidas10gdefrondas-

previamentepesadasylimpiadas-desusprincipalesitemesdietariospor8h.

Posterioi.mente las frondas fueron retiradas y se cuantifico el consumo de

material algal,  como control pal.a cambios autogenicos en las algas se colocaron

frondas por un espacio de tiempo similar sin la presencia de animales. Las

diferencias estadisticas en las tasas de consumo fueron evaluadas a ti.av€s de una

prueba no param€trica de Friedman  seguido por un test a posfc7'z.o7'z. (Siegel &

Castellan 1988), en el caso de observarse empates en la selectividad tr6fica, se

realizaron experimentos dicot6micos segtin la metodologia sefia]ada por

Peterson & Renaud (1989) para establecer precisamente el ranking de selecci6n.

Previo al inicio de los experimentos  los organismos se mantuvieron en inanici6n

en los mismos estanques donde se realizaron los experimentos por 24 h.

Efecto de la dureza del talo

Para evaluar los efectos de la dureza del talo sobre los patrones de selecci6n

dietario se procedi6 a confeccionar un alimento artificial en base a macroalgas en

rna matriz de agai.-agar (Merck S.A.).  Con esto se elimina el efecto de la dul.eza
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y forma del talo sobre la elecci6n dietaria.  Para la confecci6n de esl.e alimento,

frondas de las principales algas dietarias y de algunas no dietarias pero

abundantes en los sitios de estudio fueron secadas en una estufa a 60°C hasta

peso constante. Posteriormente, 50 g de las algas secas eran disueltas en 250 ml

de agua de mar a la cual se le afiadian 250 ml de una soluci6n de agar en agua de

mar al 3°/o. Este es un procedimiento estandar que evita el calentamiento

excesivo de las algas y la consiguiente denaturaci6n de los compuestos

organicos.  Posteriormente la muestra era dejada solidificar en moldes plasticos y

se ofrecian por 8 h trozos de aproximadamente 10 g a ocho ejemplares

individuales de cada una de las especies estudiadas, posteriormente, las

muestras remanentes fueron extraidas, pesadas y se procedi6 a estimar la tasa de

consumo de cada una de las macroalgas ensayadas.  El analisis estadistico

empleado fue similar al descrito en el punto anterior.,

Efecto de la composici6n quimica

Para evaluar el efecto de la composici6n quimicas de las algas sobre los patrones

de selecci6n dietaria, se procedi6 a preparar extractos de alga con  una

metodologia similar a  la descrita previamente.  En este caso, a los extractos se le

adicionaron proteina (Alfa Chilena SA) y almid6n (Arquimed S.A.) para que

tuvieran una composici6n isoproteica e isocal6rica, dejando solo la presencia de
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compuestos deterrentes de la herbivoria como fuente de variaci6n en las tasas de

consumo. El alimento confeccionado fue ofrecido a individuos de S. I".r!.dz.s y G.

j¢cuzfi'o77s  por 8 h, siguiendo la metodologia y el analisis estadistico descrito

previamente.

Para evaluar estadfsticamente las diferencias en los rankings de selecci6n

de los tres tipos de alimentos ofrecidos se utilizo el indice de cori.elaci6n de

Spearman (rs) entre el ranking se selecci6n sobre talos intactos y el ranking de

selecci6n sobre talos homogeneizados y talos isocal6ricos. Un indice de

correlaci6n alto indica que no existe una influencia directa de las caracteristicas

estructurales y/o de su composici6n quimica en el patr6n de selecci6n observado.

For el contrario, un indice de correlaci6n bajo indica cambios en el orden de

preferencias tr6ficas atribuibles a las caracteristicas del alimento sefialadas.

Caractei.isticas digestivas.

La eficiencia de asimilaci6n se evalrio experimentalmente, para esto a ejemplares

individuales de S. uz.7'z.dz.s y G. J¢euzrtyo7is se le ofrecieron 5 g de frondas frescas  de

las principales algas dietarias.  Para determinar el tiempo de transito del

alimento a cada ejemplar se le observ6 la hora del primer consumo y la aparici6n

de la primera feca, 1as fecas producidas fueron removidas de los estanques y

secadas en una estufa por 48 h a 60°C, posteriormente se quemaron submuestras



de las fecas en una muffla a 600 °C por 48 h para determinar el p()rcentaje de

cenizas. Con esta informaci6n se procedi6 a estimar la eficiencia de asimilaci6n

pal.a las diferentes algas ensayadas, debido al alto grado de fragmentaci6n del

material fecal se utilizo una metodologia de tipo indirecto, en la cual se compara

la concentraci6n de un marcador en el alimento y en las fecas (Connover 1966;

Montgomery & Gerking 1981; Gerking; 1994; Moyle & Cech 1996).

La pi.oporci6n del alimento que fue absorbida es la eficiencia de asimilaci6n

total, 1a cual se estima de la siguiente manera:

Eficiencia de asimilaci6n total(°/o) = [1-(f/!ocenizas en alimento)I loo
°/ocenizas en fecas

Las diferencias estadisticas entre los diversos variables estudiados fueron

evaluadas mediante una prueba no param6trica de Kruskal-Wallis (Siegel &

Castellan 1988). Previo al comienzo de las experiencias,1os individuos fueron

aclimatados  en estanques individuales durante una semana, periodo durante el

cual fueron alimentados flcz Zz.Z7z.fif j7t con una mezcla de diversos tipos de algas

dietarias de estas especies (principalmente uJZJfl, GCJ!.cZz.#77£ y Ccr#777z.¢Jcs) y

sometidos a inanici6n por un periodo de 48 h previo al inicio de los

experimentos.



Para estimar la importancia relativa tanto de las caracteristicas del

alimento como de las caracteristicas digestivas en el patr6n de selecci6n dietario

se realizo un analisis estadistico de regresi6n mtiltiple entre las diferentes

variables medidas y el patr6n de selecci6n dietario observado en ambas especies

(Zar 1996).

Los analisis quimicos realizados fueron la medici6n de proteinas

mediante el metodo de Lowry (Lowry ef flJ. 1951) (Dawes 1981), Carbohidratos

de 1.esei.va (Dubois cf ¢Z. 1956), el contenido de cenizas fue medido mediante la

quema de submuestras de las algas en rna muffla  a 600 °C por 48 h.
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RESULTADOS

Se recolectaron un total de 128 individuos, de los cuales  72 ejemplares

correspondieron a S. t7z.7'z.dz.s y 56 a G. Jflez%rtyo7ts, con un  peso promedio de 166,32

± 14,28 g para Scfl7`fz.cJifkys y 68,56 ± 6,34 g para Gz.rcJZ¢ (x ± DS).

Composici6n dietaria:

La dieta de ambas especies se compone mayoritariamente de macroalgas

bent6nicas, constituyendo mss del 90 % de la dieta en las estaciones muestreadas

(Tabla 1.1). Para G. !¢cZ"fi'o]€s los principales itemes dietarios fueron Gez!.dI.#77t,

uJZJ¢, £7tfe7`o#£o777fr¢ y algas rojas del orden Ceramiales, con una contribuci6n

gravim€trica a la dieta de un 25,37°/o,15,12°/o, 6,40°/o y 8,86 °/o del total de material

presente en el tracto digestivo de esta especie. Para el caso de S. I)I.rz.cZz.s, 1os itemes

ti-6ficos mas importantes fueron GcZz.cZz.ztne, LJJz7¢  y Codz.##i con una contribuci6n al

total de la dieta de un 23,28%,12,83% y 8,81°/o respectivamente (Tabla 1.1).

Patrones de selectividad dietaria en terreno:

El analisis estadistico de los patrones de selectividad dietaria de S. zJc.7'z.cZz.s y G.

Jacz„¢'o;zs en terreno indican que ambas especies presentan un patr6n selectivo de

actividad  tr6fica en inviemo (Kolmogrov Smirnov p < 0,05 para ambas especies):
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presentando preferencia por las algas vet.des.  En  la estaci6n de verano ambas

especies presentaron una conducta de forrajeo de caracter no selectivo, no

existiendo diferencias entre  la composici6n algal de la dieta y la proporci6n de

algas en el ambiente (Tabla N° 1.1)

El analisis de la composici6n quimica de las principales algas disponibles

en el ambiente, sefiala que en general las algas muestreadas presen[an valores

diferentes de car.bohidratos solubles y proteinas en invierno que en verano

(Tabla N° 1.2), siendo las  algas Gezz.dz.##£, uzufl y £77fe7'o#torz7Jt# 1as que

presentaron.un mayor contenido proteico entre las algas dietarias (11,36 °/o,

9,66°/o y 11,56% respectivamente), mientras que GcZz.cJz.#7# presenta el mayor

contenido de carbohidratos solubles (26,320/o) seguido de Lrzu# (11,25°/o) y

E7ifc7'oj7?o777Jta (11,01°/o). (Tabla 1.2).

Patrones de selectividad dietaria experimental

Selecci6n sobre talos intactos

Los experimentos de selecci6n sobre frondas frescas de macroalgas indican que

S. t7!.r{.di.s presenta rna conducta tr6£ica  selectiva, consumiendo preferentemente

las algas verdes uJz7¢ y fjifcrofflorpJi¢ y el alga roja GeJi.dc.%7#, ingiriendo esta

especiesolopequefiascantidadesdeLesso7£I.flyCodz.ttffl(Friedmanx2=9,18p<
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0,05).Porotraparte,G.Jflcz7zrtyo77stambi6nexhibeL,1.naconductatr6ficaselectiva,

consumiendopi-eferentementelasalgasverdesLJJufly£7tfc7'o#io777fo¢porsobrelas

oti.asalgasofi.ecidas(Fi.iedmanx2=18,84p<0,01)(Fig.1.1).

Efecto de la dureza del talo.

Losresultadosdelosexperimentossobreextractosdealgaenunamatrizde

agar-agar,sefialanquelavariabledurezadeltaloinfluyesignificativamenteenla

conductatr6ficaobservadaenestasespecies,particularmenteenS.uj7`z.c!z.s,

especiequepresentaunapreferenciamayorporelconsumodelalgaroja

GcZz.dz.win(Fi.iedman,%2=13,96p<0,05)porsobrelosotrositemesensayados.

Porotraparte,G.Zflez7zfl`07tstambi€npresentaunaconductatr6ficaselectiva

(Friedman,x2=20,83;p<0,01),conunatendenciamayorhacialaselecci6nde

Ulva y Enteromorpha (Fig.1.2:).

Efecto de la composici6n quimica

Laconfecci6ndeextractoisocal6ricoeisoproteicodealgasdiocomoresultado

unalimentoqueconteniaenpromedioun17,41±1,34°/odeproteinas(x±DS)y

16,25±1,89KJ/gdeenergia(x±DS).Noseobservarondiferencias

significativasentrelosalimentosconfeccionadosparalasalgasensayadas



(Kruskal-WallisH=0,51p=0,97paraproteinas;Kruskal-WallisH=5,23p=

0,26 para energia).

Losi.esultadosobtenidosindicanqueS.u;7`z.cJz.spresentaunaconductaselectiva,

caracterizadaporelrechazodelalgapardaLesso7it.fl(Friedman):2=13,65;p<

0,05).  Poi-otra parte, G. Z¢ez„)i`o73s present6 un patr6n similar a los descritos en

lospuntosanteriores,esdecirunconsumopreferencialdealgasverdes

(Friedmanx2=17,52;p<0,01)(Fig.1.3).

Elanalisiscomparativodelosi.esultadosobtenidosalesludiarelefectode

car.acteristicas del alimento sobre la selecci6n dietaria indica que G. J¢ez;irtyo7is

presentaunaconductatr6ficamasestableentrelosdiversostiposdealimentos

ensayados,caractei.izadaenprimerlugarporunafuertecorrelaci6nenti.elos

rankingdeselecci6nsobrefrondasf1.escasytaloshomogeneizados(rs=0,83,)

(Tabla1.3).Estosugierequelasdefensasestrucfuralesnoserianrelevantesenla

determinaci6n de los patrones de selectividad tr6fica en esta especie.  Por otra

parte,larelaci6nentrelaselecci6nsobretalosintactosytaloshomogeneizados

isocal6ricos tambi€n mostr6 una relaci6n positiva (Tabla 1.3). Para Scarfz.ch#zys,

porelcontrario,seobservaunefectodeladurezadeltaloenlospatronesde

selecci6n tr6fica en esta especie (1.s = 0,54),  observindose una relaci6n positiva
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peronoestadisticamentesignificativaentreelrankingdeselecci6nsobrefrondas

intactasyeli.ankingdeselecci6nsobrefrondashomogeneizadasisocal6ricas.

(Tabla 1.3).

Caractei-isticas digestivas

Losresultadosdelosexperimentosdeasimilaci6nsefialanqueG.Z"euzrtyo7is

presentamayorestasasdeasimilaci6nqueS.u;7'z.c!z.s,siendoenlaprimeralas

algasverdeLJzt;flyE7ifc7`o77torpfralasquepresentanunamayoreficiencia(Kruskal

Wallisp<0,05).EnS.t7z.rz.c!7.s,noseobservarondiferenciassignificativasentrelas

tasasdeasimilaci6nmedidas(Tabla1.4).Paralosi.estantesvariablesevaluados

noseobservarondiferenciassignificativas.Losvaloresdecontenidoenerg€tico,

pi.oteinasycenizasdelasalgasutilizadasenlapai.teexperimentalsemuestran

en la Tabla N° 1.5.

Elanalisisestadisticodelainfluenciadelasvariablesmedidassobreelpatr6n

deselecci6ndietariaenambasespeciesindicaqueparaelcasodeS.uz.7'z.d!.s,se

encontr6unarelaci6nsignificativaentrelasvariablesmedidasyelpatr6n

dietario(mtiltipleR2=0,98p<0,001),siendosignificativoslosvaloresparala

eficienciadeasimilaci6nytiempodetransito(TablaN°1.6).ParaG.Jflcz7;fro7is

tambi6nseobservounarelaci6nsignificativa(mtiltipleR2=0,92p<0,001),
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siendo significativos la relaci6n con el consumo y la concentraci6n del alimento

(Tabla N° 1.6).
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DISCUSION

El estudio de los factores determinantes de la preferencia tr6fica es un  problema

complejo de abordar,  particularmente cuando el organismo presenta habitos

herbivoros o omnivoros. Para el caso  particular de los organismos camivoros,

las aproximaciones experimentales y te6ricas basados en la teoria de forrajeo han

sido particularmente exitosos en  la predicci6n de la amplitud y composici6n

dietaria (Schoener 1981; Stephens & Krebs 1986). En cambio los estudios de

selectividad tr6fica en herbivoros permanecen como rna serie de casos

particulares, de los cuales han emergido pocas generalidades (Pennings cf ¢J.

1998). Se ha podido establecer con cierta claridad que existen factores que son

importantes en el momento de la elecci6n de un determinado item dietario

(Montgomery 1990; Montgomery & Gerking 1990; Lobel & Ogden 1981; Hay

1984; Edwards & Horn 1982; Horn ef aJ. 1982; Horn & Neighbom 1984).  Entre

estos factores destacan:  valor energ6tico de la planta, eficiencia de asimilaci6n y

contenido de nutrientes, 1a dureza del talo (Littler & Littler 1990; Paul & Hay

1986), compuestos secundarios presentes en las algas (Paul & Hay 1986; Targett

ef flJ. 1986; Targett & Targett 1990; Hay 1997) y disponibilidad alimentos, tanto



absoluta como de los alimentos de mayor contenido nutricional (Horn 1983;

Horn & Neighbom 1984; Caceres cf CZZ. 1994).

La quimica de los compuestos secundarios de las plantas es un factor importante

que afecta el patr6n se selecci6n dietaria para rna gran variedad e herbivoros

tanto terrestres como marinos (Bemays & Graham 1988, Hay & Steinberg 1992;

Stachowicz & Hay 1999). Sin embargo, el conocimiento de las razones quimicas

del porque los herbivoros son atraidos o repelidos por estos compuestos es

escaso; esto es en parte debido a que los efectos de estos compuestos pueden

confundirse o enmascararcse con los efectos de otras caracteristicas de la planta

en la adecuacion biol6gica de herbivoro (e.g. energia, proteinas).

Tanto en S. I)I.7'z.dl.s como en G. J¢ez%rtyo77s es posible observar en los

experimentos sobre talos intactos, un mayor consumo de algas verdes y rojas por

sobre algas pardas.  Se ha  considerado que el consumo de algas verdes se

relaciona con la probable ausencia de compuestos secundarios deierrentes de la

herbivoria, mas que con el contenido energ6tico, de nutrientes  y/o

digestibilidad de estas algas (Horn 1992). El alga roja GcZz.cZz.#77£, en general fue

seleccionada positivamente, aunque en menor grado que las algas verdes,

particular.mente en Gz.7`cJJa.  En Scarfz.ch*kys se observ6 una conducta de forrajeo

menos selectiva debido  a que las bajas tasas de asimilaci6n observadas para esta
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especie te6ricamente  obligaria el consumo de altas cantidades de alimento para

suplii. sus requerimientos energ6ticos. Sumado a lo anterior, 1a selectividad

observada tambi6n podria ser fruto de restricciones de disefio del tracto

digestivo de esta especie, ya que al no poseer est6mago, careceria de la

capacidad de generar un pH acido el cual ha sido descrito como mecanismo

capaz de neutralizar algunos compuestos seoundarios (Horn 1989; Horn 1992;

Hay1997).Unadelasteoriasformuladasparaexplicarlapredominanciadeun;

dieta compuesta por varios itemes en herbivoros, es la teoria de evasi6n de

toxinas (Freeland & ]anzen 1974; Kitting 1990; Dearing & Schall 1992) segrin esta

teoria los posibles efectos delet6reos causados por la presencia de una toxina en un

item tr6fico puede ser neutralizados mediante el consumo de una mayor cantidad

de alimento y variedad de alimento.

La selectividad negativa observada para las algas pardas se explicaria por

dos factores.  For una parte, se ha descrito la presencia de defensas quimicas en

estas algas (Ragan & Jenzen 1977; Steinberg 1989) que han demostrado ser

eficientes deterrentes de la acci6n de peces herbivoros (Paul & Hay 1986; Targett

cf #Z. 1986).  Respalda lo anterior el hecho que en los experimentos de selecci6n

sobre frondas homogeneizadas estas algas fueron I:echazadas por los herbivoros,

lo cual indica que la presencia de compuestos secundarios en estas algas tiene un
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efecto significativo sobre estos organismos.  Por otra parte, la dureza del talo de

algunas de estas algas, particularmente las laminariales (i.e. Lcsso7iz.fl) actuaria

como inhibidores mecanicos de la acci6n tr6fica de estos herbivoros (Lobel &

Ogden 1981; Lobel 1981).

Las algas rojas tambi6n fueron consumidas en cantidades significativas,

tanto en condiciones de terreno como experimentales. Estas algas poseen como

compuesto de reseIva el almid6n  (Bold & Wayne 1978), el cual puede ser

hidrolizado  por las enzimas presentes en los tele6steos. Ademas, 1os

componentes extracelulares de estas algas estin formados de una gran variedad

de azucai.es, algunos de los cuales poseen enlaces de tipo alfa, factibles de ser

hidrolizados. Montgomery & Gerking (1980) sefialan que esta combinaci6n de

caracteristicas puede hacer de los carbohidratos de rod6fitas mas susceptibles a

la digesti6n que los de algas verdes y evenfualmente ser utilizados directamente

como fuente de energia.  En el caso particular de Scflrfz.ch#iys se observa un

aumento considerable del consumo del alga roja GCJ!.dz.#77t cuando esta alga es

presentada como alimento homogeneizado, siendo ademas esta alga la que

presenta uno de los mayores contenidos de carbohidratos solubles entre  las

algas dietarias de esta especie, esto sugiere que en condiciones naturales el factor
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quedetei.minasuconsumoeslarestricci6nmecanicasderivadadelamorfologia

del alga.

En general, 1a tendencia hist6rica en el estudio de la herbivoria en

ambientes marinos ha sido generar una teoria de selecci6n dietaria basada en los

componentes seoundarios de las algas (Schultz; 1988; Schmitt ef ¢Z. 1995).  Esta

aproximaci6n, sin embargo, ha sido desafiada por varias razones. Por una parte

esta el hecho que diferentes herbivoros (de diferentes taxa o especies) difieren en

gran medida a su susceptibilidad a los diversos componentes secundarios (Hay

& Fenical 1988; 1992). Tampoco ha sido posible asociar exitosamente los grados

de toxicidad ensayados en laboratorio con los patrones de no selectividad

observada en experiencias de terreno (Hay & Fenical 1992).  Por otra parte los

intentos por predecir los patrones de selecci6n dietaria s6lo en base de energia

y/o nitr6geno tampoco ham sido particularmente exitosos en su aproximaci6n

(Paine & Vadas 1969; Horn ef ¢Z.1982; Belovsky 1984; Dearing & Schall 1992).

Aunque en el campo de la herbivoria existen una gran variedad de

trabajos que han investigado la importancia de una caracteristica aislada en la

selecci6n de dieta, son pocos  los estudios que han explorado la importancia de

mriltiples caracteristicas de las plantas en los patrones de selecci6n de dieta

observados (Hay 1984; Targett & Targett 1991; Dearing 1996), y generalmente
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s61o ham sido considerados una pequefia fracci6n de las posibles caracteristicas

que han sido seleccionadas. En el presente estudio en particular se ha tratado de

hacer una aproximaci6n multicausal a los patrones de dieta observados en estas

especies de peces intermareales. Ademas diferentes caracteristicas de las plantas

pueden diferenciar de manera diferente a diferentes herbivoros, 1os cual.es estan

limitados por su entomo  como por su filogenia (Penny 1993).

Existen explicaciones altemativas focalizadas en caracteristicas de los

animales. De esta manera se ha tratado de clasificar a los herbivoros basados en

su tamafio corporal (Hay cf CZJ. 1989; Hay 1992); fuerza mandibular (Steneck &

Watling 1982; Hay 1991) e historia evolutiva (Estes & Steinbei.g 1988; Steinberg &

Van Altena 1992).   Para el caso de G. Z#czH¢'o77s, un factor considerado como

importante, per.o que no parece condicionar la selecci6n entre itemes algales, es

la dureza del talo, ya que se observa  que existe una correlaci6n significativa

entre el ranking de las algas en los experimentos de selectividad tr6fica sobre

frondas frescas  y los experimentos sobre extractos homogeneizados. De la

misma manera, esta especie tampoco presenta una tendencia hacia la selecci6n

basada en compuestos seoundarios, esto queda demostrado al no existir

correspondencia significativa entre el ranking de selecci6n sobre alimento

natural y el ranking de selecci6n sobre alimento isocal6rico.  Por otra parte, la



figura que emerge desde el analisis de los datos obtenidos en el caso de S. z7z.7`z.cZz.s

es diferente, ya que 6sta especie si que presenta una patr6n tr6fico caracterizado

por un alto efecto de la dureza del talo sobre el patr6n de selecci6n.  En este caso

el ranking observado sobre el extracto homogeneizado de alga es diferente al

ranking observado sobre frondas intactas.  Mas arin tampoco existe una

correlaci6n entre las algas homogeneizadas isocal6ricas y el ranking natural.

El analisis de los factores que influyen en el patr6n de select.ividad sobre

frondas frescas de macroalgas indica que ambas especies se ven influenciadas

por factores diferentes, por una pal.te para S. z7z.7'z.cZz.s los efectos mss significativos

son eficiencia de asimilaci6n y tiempo de transito del alimento, ambas

caracteristicas  digestivas del organismo, para G. J¢ezJzrtyo77s por otra parte los

factores mas significativos fueron en primer lugar caracteristica del alimento

como la concentraci6n de este (mg proteina /  kJ) y el contenido energ6tico de

este.

La evaluaci6n de la calidad de los componentes de la dieta de un

organismo herbivoro incluyen debieran incluir no solo el contenido energ6tico y

la naturaleza quimica de los nutrientes en el alimento, sino que ademas debiera

considerai.se la capacidad del animal de extraer estos nutrientes ( Fleming

1996)... De esta manera, la habilidad del organismo para captui-ar el alimento,
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degradarlo, absorberlo y asimilar los nutrientes determinaria la potencial

contribuci6n nutricional del alimento dentro de la dieta.



TABLA N° 1.1: Porcentaje de composici6n dietaria en Invierno (Agosto 1996) y
VeraLrro (Enero 1997) paLra  Scartichtkys viridis y Giretla laevif r?ns. ( °tlo A --
Contribuci6n porcentual en el ambiente, % D =  Contribuci6n porcentual en la
dieta). (C =  Chlorophyta, R = Rhodophyta, P = Phaeophyta)(** Kolmogrov
Smii.nov p < 0.05. ns = no significativo)

INVIERNO VERANO

Gir ella                 S carti chtlry s                Gir ell a               S carti chthy s

laevif r ons**                viridis**                 laevif r ons                 viridi s

Gelidium (Tr)

Ulva (C)

Enteromorpha (C)

Ceramiaceae (R)

Rhodymenial.(R)

Codium (C)

Otras

Algae no det.

Total Alga

Animal

o/oD          o/oA         o/oD

26,24       34,35       28,96

12,36         6,24        10,45

6,54         2,31          3,24

7, 34         5,34         5,34

6 #fl        3 2A         *

12,3          9,65

20,30       36,22       13,56

16,32                          18,96

95,45 90,16

4,53                           9,84

0/oA        O/oD

34,35      24,38

6,24       18,28

2, 31        6,24

5,34       10,59

SPA     2,fffl

12,3            *

36,22      16,29

14,34

92,59

0/oA        0/oD         0/oA

23,49      22,34      23,49

24,01      17,32-      24,01

16,34       6,34       16,34

4,32        4,34        4,32

3,58            *            3,58

72jfi       9,64      72}R

20,98      17,28      20,98

19,34

96,60

N 16              20              10
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TABLA N°1.2: Valores promedio de contenido de proteinas, carbohidratos

solubles y cenizas en inviemo y verano para las principales algas dietarias de

Girella laevifrons y Scartichtkys viridis.

INVIERNO

°/o proteinas            °/o carbohidratos               0/o ceniza

solubles

Gelidium (Tr)

Ulva (C)

Enteromoipha (C)

Ceramiaceae (R)

9,34

10,65

5,36

Rhodymeniales (R)                   8,59

Codium (C)                                    6,34

Glossophora (P)                             7 ,32

Lesso7i3.fl  (P)                                            11,01

24,34

18,21

20,32

21,10

28,36

18,32

12,34

11,36

34,24

32,22

33,56

30,51

30,43

32,20

34,56

29,54
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VERANO

Gelidium (Tr)

Ulva (C)

Enteromoxpha (C)

Ceramiaceae (R)

RIiodymenial (R)

Codium (C)

Glossaphora (P)

Lesso]t!.cz (P)

°/o proteinas            °/o carbohidratos               °/o ceniza

solubles

26,32

9,66

11,56

6,48

9,36

8,24

9,98

13,1

38

11,25

11,01

8,32

8,21

9,36

6,56

14,24

30,49

34,23

31,25

29,69

31,23

36,35

27,98



TABLA N° 1.3:   Valores de correlaci6n por rangos de Spearman (rs) entre los

diversostiposdealgasensayadosenlosexperimentosdeselectividadtr6fica,el

numero entre par6ntesis indica el valor de probabilidad.

Girella laevif rons

Talos Intactos           Talos
Homogeneizados

Scartichtlrys viridis

Talos Intactos

Talos

Homogeneizados

0,83 (0,04)

Talos Intactos           Talos
Homogeneizados

Talos
Homogeneizados
isocaloricos

0,71 (0,07)

0,82 (0,04)

Talos
Homogeneizados
isocaloricos

Talos Intactos

Talc's

Homogeneizados

0,54 (0,26) 0,78 (0,06)

0,89 (0,014)
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TABLA N° 1.4:  Eficiencia de Asimilaci6n y tiempo de transito de las principales

algas dietaLr±as de Girella laevif rons y Scartichthys viridis. (x +_ EE)

Scartichthys  viridis

Eficiencia                Tiempo de                  Tasa de                    N

Asimilaci6n             Transito (h)         consumo (g d-1)

Ulva sp.

Gelidium

Ceramiaceae

Codium

Enteromorpha

0,26 ± 0,02                  13,23 ±  2,2

0,31 ± 0,03                   10,72 ± 1,1

0,28 ± 0,12                  12,34 ± 1,10

0,33 ± 0,03                    9,11 ± 0,9

0,31 ± 0,02                   10,03 ± 1,3

8,32  ±2,1                     5

9,24 ± 1,9                      6

10,23 ± 2,3                    4

9,38 ± 1,1                      5

8,42 ± 0,9                     5

Girella  laevifrons

Eficiencia                Tiempo de                  Tasa de                    N

Asimilaci6n              transito (h)          consumo (g d-1)

Uiva sp

Gelidium

Ceramiaceae

Rhodymenial

Enteromorpha

0,75 ± 0,04                   8,34 ± 1,89

0,63 ± 0,05                   9,36 ± 0,93

0,57 ± 0,04                  7,69 ± 1,12

0,55 ± 0,02                   8,88 ± 1,23

0,71 ± 0,05                   9,12 ± 1,62

2,1 ± 0,32                      6

2,3 ± 0,62                     6

2,6 ± 0,55                     5

2,9 ± 0,68                      6

1,7 ± 0,24                     6
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TABLA N° 1.5: Contenido de energia, proteinas y cenizas de las algas utilizadas

en los experimentos de fisiologza digestiva con Scflr£!.ch#iys z7z.rz.dz.s y Gz.rcJzfl

taevtfrons.

Energia (kJ g-1)             Proteinas (°/o)                 Cenizas (°/o)

Enteromorpha

Rodymeniales

Ceramiales

Glossophora

Codium

Gelidium

Ulva

Lessohia

14,27

12'53

11,03

12,04

10,33

14,33

13,27

12,04

11,56

9,36

6,48

9,98

8,24

11,36

9,66

13'1

34,23

rrf),fff)

31,25

36,35

31,23

36,25

30,49

27,98



TABLA N° 1.6: Coeficientes  de regresi6n mtiltiple entre variables medidas y la

preferencia. tr6ficaL experirr\er\tal en Scartichthys viridis y Girella laevifrons. * .. P <

0,05 probabilidad.

Girella laevif rons

Coeficientes beta                      P

Asimilaci6n

Tiempo de transito

Consumo

Energia

Proteinas

0,23

0,112

-1,20

14,50

1,30

Concentraci6n (mg proteina /kJ)                  5,53

S cartichtlrys viridis

Coeficientes beta                       P

Asimilaci6n

Tiempo de transito

Consumo

Ener8ia

Proteinas

2'53

2,58

0,22

1,14

-1,30

Concentraci6n (mg proteina /kJ)                  -0,93

P < 0,05

P < 0,05

n.S.
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S cartichiky s viri,dis

C(raliiial                Codiilm                  Gclidiuln          Lessonia         Enlcrorlior|ilili         LIIva

Gi,rella laevif eons

Ccri\Iiiiul                  Rodyli\enio           C;c'Iiuliuili           L.'.5soniu          Enlcronior|iha          L]Ivn

Figura 1.1: Selecci6n dietaria sobre talos frescos de macroalgas en dos especies

de 'peces herbivoros Scartichthys viridis y Girella laevifrons,1as Letras indicaLr\

diferencias significativa #-pos fcrz.or;.
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S cartichilay s viri.dis

C;i.Ii.I.Iulll            Lt'ssolliLi           Elil(rolllor|illa          LJI`iu

Girella laevifrons

Ci.rillllilll                   Rollyiil..Iiili           G.'Iil!iulli           L.ssoliiii           EIII..roiilor|illii          Llk.a

Figura 1.2.: Selecci6n dietaria sobre talos  de macroalgas homogeneizados en dos

especies de peces hefbivoros Scartichthys viridis y Girella laevifrons,1aLs letraLs

indican diferencias significativa a-posfer/.or!..



Scartichtky s virid4s

Girella laevifrons

Figura 1.3: Selecci6n dietaria sobre talos de macroalgas homogeneizados e

isocaloricos en dos especies de peces herbivoros Sc¢7'fz.chfkys z7z.7'z.c!!.s y Gz.rczJa

/flcz#/j'o"s, 1as letras indican diferencias significativa a-pos fe7'z.orz..
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CAPITULO 11

EFECTO DE LA CALIDAD DE LA DIETA EN LOS PATRONES DE

OBTENCION DE ENERGIA Y CRECIMIENTO EN DOS ESPECIES DE PECES

HERBIVOROS INTERMAREALES  ScorfI.chfkys t7i.7`z.CZI.s Y Gz.rezJfl J¢etj!rtyo7cs.
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INTRODUCCION

Los organismos herbivoros  deben suplir sus requerimientos tanto energ6ticas

como  de nutrientes a partir de rna fuente de alimentos que se caracteriza por

poseer un bajo valor nutricional,  y ouyos contenidos celulares se encuentran

protegidos por paredes celulares en su mayor parte indigeribles (Mattson 1990;

Montgomery & Gerking 1990; Neighbom & Horn 1991). Por esto, 1as macroalgas

se encuentran dentro de los alimentos nutricionalmente mas pobres para los

tele6steos (Jobling 1994; Bowen 1984).

En la literatura se ha sostenido reiteradamente que la baja calidad

nutricional de las macroalgas imposibilitaria o al menos limitaria

considerablemente el crecimiento de estos peces (Pandian 1987; Bpwen 1987).

Esta aseveraci6n se respalda en lo siguiente: (1)  1os peces necesitan consumir

una cantidad mayor de proteinas que los vertebrados terrestres, debido a

mayores perdidas urinarias (Cowey & Sargent 1979; Pandian & Vivekanandan

1985); tipicamente una dieta promedio para peces debe contener entre un 40 0/o y

un 60 °/o de proteinas Oobling 1986; Jobling 1994), 1o oral difiere

considerablemente del contenido proteico de las macroalgas (10-20°/o,

Montgomery & Gerking 1980);  (2) en general, los  resultados de los pocos
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estudios de crecimiento 1-ealizados con  peces herbivoros, han reforzado la

creencia de una baja sobrevivencia y/o crecimiento en base a una dieta algal

(Vaughan 1978; Gerking 1984) , lo cual ha llevado a numerosos autores a sefialar

que la inclusi6n de material animal es condici6n indispensable para estos

organismos sobre todo cuando se enfrentan a condicion,es de exigencia

nutricional como periodos de crecimiento y/o de reproducci6n (White 1985;

Pandian & Vivekanandan 1985; Horn 1989; Benavides cf ¢Z. 1994a). Y (3) la baja

incidencia de la herbivoria en este grupo, 1a cual ocurre en menos del 5 °/o del

total de las familias dentro de los tele6steos (Horn 1998).  Otros estudios ham

sefialado que la aparente incapacidad de obtener un crecimiento sostenido en

base a rna dieta algal es resultado de deficiencias metodol6gicas, y es posible

sustentar un crecimiento positivo en base al consumo de material vegetal (Fris &

Horn  1993; Horn cf ¢Z. 1995; Bowen ef flJ.1995).

Te6ricamente, la capacidad de mantener un crecimiento sostenido sobre la

base de una dieta algal se encuentra limitada fundamentalmente por estos

factores:  las caracteristicas del alimento, las fluctuaciones temporales de este, y

las caracteristicas fisiol6gicas - morfo16gicas del tracto digestivo que permiten a

los organismos adecuarse a las fluctuaciones en los cambios de la calidad y/o
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abundancia del alimento (Sibly 1981; Penny & Jumars 1986;1987; Horn & Messer

1992; Alexander 1991; 1996).

En este  capitulo se estudian directamente el efecto de las caracteristicas

digestivas en los procesos de obtenci6n de nutrientes y energia en dos especies

de peces herb±voros interrr\aLreahes.. Girella laevifrons y Scartichtkys viridis,1as

cuales presentan morfologias digestivas diferentes. Ambas especies consumen

una dieta compuesta basicamente de material algal, el cual se caracteriza por

presentar un alto contenido de material refractario a la digesti6n y un bajo

contenido proteico, 1o que limitaria el potencial de crecimiento en ambas

especies.
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MATERIALES Y METODOS

Ejemplares juveniles de S. uz.7`z.cZz.s y G. Jflcz#rtyo77s  fueron colectados mediante la

utilizaci6n de anest6sicos (Benzocaina, Veterquimica S.A.) entre los afros 1995,

1996 y 1997, en las cercanias de la  localidad de Las Cruces (V regi6n),  el cual era

agregado al agua existente en las pozas durante la bajamarea.  Posteriormente

todos los ejemplares presentes fueron removidos mediante la utilizaci6n de

redes de mano, colocados en estanques portatiles y transportados a la Estaci6n

Costera de Investigaciones Marinas (ECIM) de la P. Universidad Cat6lica de

Chile  en Las Cmces.

En el 1aboratorio, los individuos fueron pesados, medidos y colocados en

estanques individuales para su aclimataci6n por un lapso minimo de dos

semanas, periodo durante el cual los ejemplares fueron alimentados #d Zz.Z7z.f#77t

con una mezcla de las principales algas dietarias de estas especies (v€ase

capitulo I), la cual era reemplazada posteriormente por una dieta artificial

compuesta por algas secas homogeneizadas en  una matriz de agar-agar,

siguiendo la metodologia descrita en el capitulo anterior.
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Formulaci6n de las dietas experimentales

Las dietas experimentales fueron confeccionadas mediante la inclusi6n de los

constituyentes principales del alimento en una matriz de agar-agar (Merck Co):

proteinas de origen vegetal (Alfa Chile SA),  almid6n y celulosa (Sigma

Chem.Co.).  El alimento se confeccion6 preparando una soluci6n de agar al 4 0/o

en  500 ml de agua de mar:  posteriormente la soluci6n era vertida sobre otra

soluci6n de 500 ml que contenia 100 g de la dieta experimental,  1a mezcla

resultante era  agitada, vertida sobre moldes plasticos y almacenada en

refrigeraci6n para su uso posterior.  La composici6n quimica proximal de las

diferentes dietas experimentales se sefiala en la Tabla 2.1.

Protocolo experimental:

Los individuos experimentales de G. J¢cz»tryo7cs y S. z7z.rz.cZz.s fueron alimentados con

las diferentes dietas por un periodo de al memos dos semanas. Cada ejemplar fue

colocado en estanques individuales, aclimatado por 48 h sin alimento y

posteriormente  alimentados ¢cZ Zz.Z}z.£#77c con 5 g de cada una de las dietas

experimentales.   Cada 48 h los alimentos no consumidos y las fecas producidas

fueron retiradas, secadas y cuantificadas. Para obtener un disefio experimental

balanceado, el ntimero de individuos finales de cada grupo experimental se

ajust6 al ntimei.o final del grupo de menor tamafio.
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Al finalizar el  periodo experimental se estimaron las siguientes variables:

Tasa de       = (Im peso final /g) -Ln peso inicial /g)) *100 (Schereck & Moyle 1990)
crecimiento                    tiemp o (dias)

Eficiencia de Asimilaci6n

Nutriente fecal corregido(%) = (°/o cenizas en alimento)* 0/o ceniza en fecas
0/ocenizas en fecas

Eficiencia de asimilaci6n total(°/o) = [1-(0/o cenizas en alimento)] * 1000/o

% cenizas en fecas

Eficiencia de asimilaci6n            (°/o) =  [1-INutriente fecal correrido /°/o)]qoo

del nutriente                                                  0/o nutriente en el alimento

Tasa de ingesta de alimento individual: (g. alimento consumido / dia)

Comparaciones interespecificas:

Para realizar las comparaciones en los variables evaluados entre S. zJz.rz.dz.s y G.

J#czJz/)'oj7s, los valores obtenidos fueron estandarizados por el peso corporal

elevado al exponente 0,75,  removiendo de esta forma el efecto de las diferencias

en tamafio corporal que puedan existir entre ambas especies (Jobling 1994).
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Se estim6 1a relaci6n existente en la proporci6n proteina / energia (P / E) entre las

diferentes dietas y especies. La relaci6n P / E de la dieta es un variable utilizado

en peces para estimar el potencial para crecimiento  y de esta manera evaluar la

calidad de las dietas (Horn 1989; 1993; Bowen 1994).  La ingesta de energia se

estim6 multiplicando el porcentaje de asimilaci6n de materia organica por el

contenido cal6ri'co del alimento, como una medida pr6ximal. de la ingesta y la

asimilaci6n de energia (Benavides cf ¢J. 1993; 1994).

Relaci6n variable - crecimiento

Con el fin de evaluar el efecto de las diversas dietas sobre el crecimiento de G.

Zflcz»/3'orzs y S. t7z.7`z.dz.s se compararon las pendientes de la relaci6n entre tasa de

crecimiento y relaci6n proteinas / energia asimiladas diariamente para ambas

especies.

Para estudiar las restricciones al crecimiento en G. J¢cz»¢'o77s y S. z7z.rz.cZz.s, se

realizaron diagramas de programaci6n lineal (Belovsky 1984) para graficar las

posibilidades de satisfacci6n de los requerimientos minimos de nitr6geno en

base a dietas con variable concentraci6n de proteinas y diferente concentraci6n

de material refractario a la digesti6n.

53



Analisis estadistico:

El analisis estadistico se realiz6 a trav6s de un analisis de varianza de tres vias,

teniendo el contenido de celulosa y proteinas como variables fijas (Zar 1994). Los

datos fueron sometidos a la prueba de Levene para homogeneidad de varianzas,

a una prueba de Kolmogrov-Smimov para normalidad, y posteriormente

transformados (Log|o (x) 6 arcoseno). Relaci6n variable crecimiento: La relaci6n

estadistica entre proteinas y energia asimilada y tasa de crecimiento se evalu6

mediante  pi-uebas de t pal-a evaluar las diferencias entre pendientes e

inter.ceptos en las variables evaluadas (Zar 1994).

La concentraci6n de proteinas de alimentos y fecas se estim6 mediante

el m€todo de Lowry (Lowry ef az. 1951) (Dawes 1981). El contenido de cenizas

fue medido mediante la quema de submuestras de alimento  y fecas en una

mufla  a 550 °C por 6 h.
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RESULTADOS

Se  utilizaron un total de 84 ejemplares de  G. Zflez#/i'o7zs y  S. uz.ri.cZz.s, el tamafio

corporal  promedio de los individuos de Gz.7'cJJ# fue de 37,26 ± 1,90 g (x ± EE),

mientras que para Scarf!.chftys el tamafio corporal promedio fue de 86,45 ± 2,24 (x

± EE), en ninguna de las dos especies se detectaron diferencias significativas en

el tamafio col.poral entre los grupos experimentales (ANOVA F = 0,15 p = 0,69

paLra. Scartichtkys, I = 1,16 p = 0,35 para Girella)

Eficiencia de Asimilaci6n:

Los resultados indican que G. Z#cuz/3`o7is  presenta una eficiencia de asimilaci6n de

materia orginica mayor que S. uz.7`z.cZz.s  (Fig. 2.1), observandose en Girella los

valores mas altos con un 67,14 ± 3,09 °/o en la dieta de 30°/o celulosa y 10 °/o

pi.oteinas.  En Sc¢7'fz.chfkys el mayor valor de asimilaci6n fue observado en la

dieta con 30°/o celulosa loo/o proteinas con un 36,87 °/o y el menor valor fue

obtenido en la dieta de 50% celulosa 50/o proteinas con 23,14 °/o. (Fig. 2.1)

En Scorfz.ch#7ys las mayores eficiencias de asimilaci6n de proteinas se

observaron en la dieta de 30°/o celulosa loo/o proteinas, mientras que los menores

valores observados se obtuvieron en la dieta de 50% celulosa loo/o proteinas. Para



Gz.7'eJJ# los menores valores de asimilaci6n fueron obtenidos con la dieta 50°/o

celulosa 50/o proteinas, mientras que los valores mayores fueron ol7seIvados en la

dieta 30°/o celulosa 10°/o proteinas con una media de 69,05°/o (Fig. 2.2).

El analisis estadistico indica que en la eficiencia de asimilaci6n de materia

organica,  el factor mas importante fue  la especie (I..c. tipo tracto digestivo) (F =

111,26 p < 0,001), siendo Gz.7`cJJ¢ la especie con mayores valores de  este variable

(Tukey a-posfc7'z.orz. p < 0,001) (Tabla 2.3A).  Otro factor significativo en la

asimilaci6n de materia organica fue la concentraci6n de material refractario de la

dieta (F = 24,31 p < 0,01), siendo la concentraci6n de 30% celulosa

significativamente mayor que la concentraci6n 50°/o celulosa (Tabla 2.3a).

En eficiencia de asimilaci6n de proteinas se observaron diferencias

significativas entre especies (F = 17,15 p < 0,001), siendo Gz.rczzfl la especie con

mayores valores de  este variable (Tukey a-posterz.o7i. p < 0,001), seguido por la

concentraci6n de proteinas de la dieta (F = 6,67, p < 0,01), siendo en la

concentraci6n de 20°/o proteinas significativamente mayores que las otras

concentraciones ensayadas (Tukey ¢-posfcrz.orz. p < 0,05) (Tabla 2.38).
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Tasa de Crecimiento

En las tasas de crecimiento para ambas especies se observaron valores negativos

en las dietas de 5 y 10 °/o de proteinas, solo en las dietas de mayor contenido

proteico se obtuvieron crecimientos positivos tanto para Gi.7'cZJfl como Scorfz.chfkys

(Fig. 2.3). Para Scorfz.chfkys el menor crecimiento (x = -0,0042) se observo en la

dieta de 50°/o celulosa 5°/o proteinas y el mayor en la dieta de 50 °/o celulosa 20 °/o

proteinas(x=0,11),mientrasqueenGc.7'eJJaelmenorcrecimientoseobserv6enla`

dieta 50°/o celulosa 5°/o proteinas (x = -0,033) y el mayor en la dieta 30°/o celulosa

20°/o proteinas (x = 0,07).

El analisis estadistico indica que los factores mss importantes en la

determinaci6n del crecimiento fueron: 1a concentraci6n de proteinas de la dieta

(F = 11,38 p < 0,001), siendo significativamente mayores las tasas de crecimiento

medidas en las dietas 20°/o proteinas (Tukey fl-posferI.o7'i. p < 0,01). El segundo

factor mas importante fue la cantidad de matei.ial refractario (F = 8,97 p  < 0,01).

lag tasas de crecimiento en las dietas de 30°/o celulosa fueron significativamente

superiores a los observadas en la otra concentraci6n ensayada (Tukey ¢-posferz.orz.

p < 0,05).  Otro factor significativo fue la interacci6n entre especie y

concentraci6n de proteinas (F = 3,48 p < 0,05), donde los individuos de

Scorfz.chf/iys alimentados con dieta de 50°/o celulosa 50/o proteinas  y 50°/o celulosa
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loo/opi.oteinaspresentanvaloresmenoresquelosotrosgruposensayados(Tukey

fl-posfcrz.o". p < 0,05) (Tabla 2.2C).

Tasa de consumo

LosvaloresdeconsumopesoespecificoindicanqueScorfz.cJ2ffoys(0,027±0,011g

g-0.75d-l,x±EE)presentaunatasadeingestadealimentopromediosuperiora

G;7'ezJa(0,07±0,003gg-0.75d-1,x±EE)(Fig.2.4).Estadisticamente,estavariable

mostr6unefectosignificativotantodelaespecie(F=60,60p<0,001)comodela

concenti.aci6ndecelulosadeladieta(F=17,74p<0,01),siendoenambas

especiesmayorelconsumoenlasconcentracionesde50°/ocelulosa(Tabla2.2D).

Ingestayasimilaci6ndeenergiadiarios

S.uz.71.dz.spresent6unaingestadiariadeenergiasuperioraladeG.JflezJzrtyo7?s

(0,56±0,03KTg-075d-1,.0,13±0,01K}g-°75d-1paraScfl7'fjc/if/?1/syGi.7'ezza

respectivamente(x±EE)(Fig.2.5).Elanalisisestadisticoindicaunafuerte

influenciadelaespecie(F=36,08p<0,01),delaconcentraci6ndecelulosa(F=

4,90p<0,05)ydelainteracci6nentreespecieyconcentraci6ndeproteinas(F=

2,75p<0,05),siendoparaG;7'eJzfllasconcentraciones50°/ocelulosa5°/oproteinay

50°/ocelulosa10°/oproteinassignificativamentediferentesdelrestodelasdietas

(Tukeyfl-posfc7i.orjp<0,01)(Tabla2.2A)
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La asimilaci6n diaria de energia mostr6 un fuerte efecto de la especie (F =

23,38 p < 0,001), siendo Sc¢rfz.chfkys la especie con una asimilaci6n de energia

peso especifica mayor que  Gz.7'cJJ# (0,16 ± 0,08 K] g -0;75 d-1,. 0,08 ±o,o3 K| g +],75 d-1

para Sc#7'fz.ch#zys y Gz.7`eJJfl respectivamente (x ± EE)) (Fig. 2.6).  El analisis

estadistico sefiala una fuel.te componente de la especie (F = 23,38 p < 0,01), de la

concentraci6n de proteinas (F = 4,31 p < 0,05), siendo estadisticamente diferente

entre las dietas de loo/o y 20°/o de proteinas (Tukey fl-posferz.orz. p < 0,05);  y de la

interacci6n entre especie y concentraci6n de proteinas (F = 3,68 p < 0,05), en

Gz.7`cJJ# las concentraciones de 30°/o celulosa fueron significativamente diferentes

del resto de las dietas (Tukey fl-posfcrz.orz. p < 0,01) (Tabla 2.2F).

Ingesta y Asimilaci6n de proteinas diarios

Los resultados indican que Sco7'£z.chfkys  muestra una ingesta diaria de proteinas

superior a la observada en G. Zflez%rtyo77s (Fig. 2.7).  El analisis estadistico sefiala

una fuerte componente de la especie (F = 26,80 p < 0,01), de la concentraci6n de

celulosa (F = 6,75 p < 0,01) siendo mayor la ingesta en las dietas de 500/o celulosa;

(F = 7,90 p < 0,01)(Tukey a-posferz.orz. p < 0,01) (Tabla 2.2G)

La asimilaci6n diaria de proteinas mostr6 una influencia de la especie (F =

62,75p<0,001),siendoScorfi.chffryslaespecieconun:asimilaci6ndiariamayor

(Fig. 2.8).  Ademas se observa una influencia de la concentraci6n de proteinas (F



= 22,25 p < 0,01) siendo estadisticamente diferente entre todas las

concentraciones probadas (Tukey ¢-posfcrz.orz. p < 0,05);  y de la interacci6n entre

especieyconcentraci6ndepi-oteinas(F=9,75p<0,01),siendoenGz.reJJfllas

concentraciones de 30°/o celulosa significativamente diferentes del resto de las

dietas (Tukey fl-posfe7i.o". p < 0,01).

Relaci6n Proteina - Energia

Los analisis de la relaci6n entre la tasa P / E indican  que  en ambas especies

existeunagranvariabilidadenestarelaci6n(Fig.2.9).ParaSco7'fz.chffoysyGz.7'ezJG

la relaci6n P / E asimilada  esta fuertemente determinada por la concentraci6n de

proteinasdelalimento(F=96,34p<0,01),seguidoporlaconcenti.aci6nde

material refractario de este (F = 5,14 p < 0,05), no detectandose diferencias entre

las especies (Fig. 2.9)

Factores determinantes del crecimiento

Para G. Jflez##o#s, el analisis de la relaci6n entre los variables clave (asimilaci6n

dianadeproteinasyenergiayrelaci6nP/E)yelcontenidodematerial

refractario indica que la relaci6n entre asimilaci6n diaria de proteinas y

crecimiento  es significativamente afectada por la concentraci6n de celulosa de la

dieta (Fig. 2.10a), siendo diferentes tanto las pendientes de la regresi6n (t-student
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p < 0,05) como el intercepto (t-student p < 0,05). Para esta especie, la relaci6n

entre asimilaci6n diaria de energia y crecimiento no muestra una dependencia

de la proporci6n de matei.ial refractario presente en la dieta  (Fig. 2.lob). En esta

especie la relaci6n P / E presenta un efecto significativo de la concentraci6n de

celulosa, siendo significativamente diferentes el intercepto (t-student p < 0,05)

pero no las pendientes (Fig. 2.10c).

Por otra parte para S. z7z.r!.dz.s,  la relaci6n entre asimilaci6h diaria de

proteinas y crecimiento  no es significativamente afectada por la concentraci6n

de celulosa de la dieta (Fig. 2.lla). La relaci6n entre asimilaci6n diaria de energia

y crecimiento tampoco  muestra rna dependencia de la proporci6n de material

refractario presente en la dieta (Fig. 2.llb).  Sin embargo, en esta especie la

relaci6n P / E presenta un efecto significativo de la concentraci6n de celulosa,

siendo significativamente diferentes el intercepto (t-student p < 0,05) pero no las

pendientes (Fig. 2.llc).

El analisis de la comparaci6n interespecifica general entre G. Z¢et"rtyo7ts y S.

z7z.7'z.cZz.s indica que la relaci6n entre crecimiento y la raz6n proteina  /  energfa

asimilada muestra una diferencia entre las lineas de regresi6n de ambas especies,

no presentando diferencias significativas entre las pendientes (t = 0,23) pero si en

los interceptos entre ambas lineas (t = 1,55, p < 0,05) (Fig. 2.12).
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En los diagramas de programaci6n lineal se observa que tanto para G.

Iaevifrons como para Scartichthys viridis solo la dieta de un mayor contenido

proteico puede satisfacer los requerimientos de proteinas de estas especies (Fig.

2.13 y 2.14).
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DISCUSION

Tradicionalmente  se ha consider.ado que los peces requieren rna alta

concentraci6n de proteinas en sus dieta, superior a otros vertebrados (Cowey  &

Sargent 1979; Wilson & Halver 1986). Los peces camivoros como los salmones

requieren dietas de 45-500/o proteinas y los peces omnivoros requieren de un

contenido proteico en sus dietas cercano al 40°/o (Calow 1986; Bowen 1989).

Concentraciones no presentes en las macroalgas que estos organismos

consumen. Ademas, se ha descrito que las macroalgas varian ampliamente en

contenido proteico y energ€tico.  Las proteinas y los substratos utilizables  para

energia (1ipidos y carbohidratos solubles)deben constituir  la mayor fracci6n del

material consumido por estos organismos. Estos dos elementos, proteinas y

energia son los principales determinantes de la calidad del alimento y por lo

tanto influyen fuertemente las estrategias de forrajeo y digesti6n y la posterior

inversi6n en crecimiento somatico (Bowen 1994; Horn 1998).

Varios estudios han enfocado el problema de la adquisici6n de nutrientes

en peces (Horn 1998). Sin embargo, no existe una comparaci6n directa entre

eficiencia digestiva,  balance nutricional y crecimiento entre especies de peces

herbivoros que presenten diferentes caracteristicas morfo16gicas y funcionales de

su tracto digestivo. Dentro de los tele6steos una tendencia general  es que tanto
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la eficiencia de asimilaci6n de materia organica, como de nitr6geno aumenta con

un incremento del contenido proteico de la dieta, esto es un hecho corroborado

intensamente en el campo de la acuicultura y tambien observado en el presente

trabajo.  Las explicaciones a esta tendencia pueden ser de variada indole, por

rna parte el aumento de contenido proteico de la dieta podria favorecer un

aumento de la cantidad de aminoacidos disponibles para la sintesis de enzimas

en el tracto digestivo y estructuras anexas, ademas en vertebrados las proteasas

constituyen una de las familias de enzimas digestivas mss numerosas,

garantizando de esta manera una eficiente degradaci6n de estas moleculas

(Pandian & Marian 1985; Jobling 1986). En general, los valores de asimilaci6n

observados en este estudio son menores que los sefialados generalmente en la

literatura como tipicos de peces carn{voros y/o omnivoros (Bowen 1987; Jobling

1994) y comparables en general con los valores  obtenidos en estudios realizados

en otras especies de peces herbivoros (Bowen 1994; Fris & Horn 1992). Las bajas

tasas de asimilaci6n detectadas en peces herbivoros han sido principalmente

atribuidas al alto contenido de material refractario contenido en la dieta,  el cual

ejerceria un efecto importante al disminuir la eficiencia de la acci6n de las

enzimas degradativas en el tracto digestivo de estos peces (Horn 1989; Hay

1997).



No obstante lo anterior, el mayor efecto  en la eficiencia de asimilaci6n de

materia organica, se encuentra a nivel de especie, siendo los individuos de G.

Jacuz¢'o77s los que presentan valores significativamente mayores que los presentes

en S. I;I.7`z.dz.s.  Esta marcada diferencia entre especies puede ser atribuida a las

diferencias estructurales en los tractos digestivos de estas dos especies. En efecto,

mientras que Gz.7`cJJ¢ presenta un tracto digestivo dividido en camaras,

Sco7`€z.chfkys presenta un aparato digestivo simple, carente de

compartimentalizaci6n.  De acuerdo con los fundamentos de la teoria de

digesti6n, la presencia de camaras permite la divisi6n de los procesos digestivos,

aumentando de esta manei.a la eficiencia general del proceso al permitir la

ocurrencia de diversas reacciones especificas en condiciones particulares 6ptimas

(Alexander 1991; Horn & Messer 1992)

Las tasas de crecimiento obtenidas en este estudio son, en general,

comparables a las reportadas en otros trabajos de crecimiento en peces

herbivoros sometidos a diet`as artificiales, a pesar del bajo tiempo de exposici6n

de los individuos a las diferentes dietas (Fris & Horn 1993; Bowen 1994; Horn cf

¢J 1995), ya que frecuentemente las maximas tasas de crecimiento se logran con

exposiciones mss prolongadas (Lovell 1989), esto fundamentalmente para lograr

la adaptaci6n del metabolismo del organismo a las caracteristicas del alimento.
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Sin embargo, es posible observar que en general el factor mas relevante en

la determinaci6n del crecimiento en estas especies fue el contenido proteico de la

dieta, probablemente debido a que los aminoacidos son los componentes

fundamentales del anabolismo de los organismos y,  por ende, su disponibilidad

F

condiciona fuertemente el aumento de masa corporal de estos.  Refuerza lo

anterior, el hecho que en ambas especies estudiadas, Ias mayores I.asas de

crecimiento se observaron  en las dietas de 20°/o proteinas, porcentaje superior al

encontrado en la mayor parte de las algas dietarias de estas especies. Una de las

explicaciones para esta sitriaci6n es que en ambas especies los ejemplares

empleados fueron individuos juveniles, los cuales necesitan un mflyor aporte de

nitr6geno en sus dietas.  Esta afii.maci6n es corroborada  por  la evidencia

disponible en la literatura que indica que la mayor parte de los peces herbivoros

necesita ingerir una cantidad considerable de material animal sobi.etodo en sus

estados tempranos de desarrollo, esto para suplir las carencias de  proteinas de

sus dietas naturales (White 1985; Horn 1989; Benavides ef aJ 1993). Sin embargo,

al parecer una dieta de mantenci6n es posible de ser sostenida con un alimento

con contenido proteico menor, es posible que los  individuos de mayor tamafio,

puedan sostener sus requerimientos solo con el consumo de macroalgas. Un

variablecriticoenlaadecuaci6nbiol6gicaeslacantidaddeproteinasdisponibles
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para su presupuesto metab61ico, esta situaci6n es particularmente critica en

peces, ya que  mas que en otros organismos, el tamafio corporal se correlaciona

directamente con variables asociados directamente con la adecuaci6n biol6gica,

tales como feoundidad, sobrevivencia y escape a depredadores ( ]obling 1994;

Jobling 1995; Moyle & Cech 1996).

En la tasa de consumo, es posible observar un fuerte efecto de la especie,

de la concentraci6n de celulosa de la dieta.  El efecto de la especie es

fundamentalmente debido a las diferencias en las eficiencias exti.activas entre los

diferentes tipos de tractos digestivos.  Esta diferencia obligaria a S. t#.rz.cZz.s a

aumentar su consumo en comparaci6n a G. J#ez"rtyo7ts.  La concentraci6n de

celulosa, es un factor determinante, ya que los organismos en general

compensan  la baja calidad nutricia con mayores tasas de ingest[i (Bowen 1987;

Jobling 1994).

T€cnicamente la relaci6n proteina / energia da cuenta del potencial de

ci.ecimiento existente en los diferentes tipos de alimento. Los peces requieren

proteinas como mol€culas basicas para los procesos al crecimiento.  La energia

por otra parte la necesitan tanto para los procesos de mantenci6n como para

pagar el costo de crecimiento, entendi6ndose este riltimo fundamentalmente

como el costo de sintetizar proteinas de 77oz7o  a partir de aminoacidos, es asi que



es esperable un aumento  del metabolismo basal asociado a la concentraci6n de

proteinas de la dieta (Tobling 1994;1995), por esto un aumento de la cantidad de

proteinas de la dieta no necesariamente tiene asociado un aumento proporcional

en el crecimiento.

En los esquemas de programaci6n lineal para ambas especies  es posible

observar que necesariamente con una dieta de contenido proteico menor a 20°/o.

en ambas especies se produciria un desbalance nutricional al no satisfacerse los

requerimientos minimos diarios de proteinas (0,016 g d-1 para Gz.7'c/J¢ y 0,091 g d-

1), dada la capacidad de procesamiento de alimento del tracto digestivo de estas

especies.

Ambas especies ademas difieren en los requerimientos minimos de

proteinas, esta diferencia esta probablemente relacionada con difei.encias en la

eficiencia en el metabolismo de las proteinas a nivel celular, lo que hace que

Gz.7'eJJfl requiera de una menor cantidad de proteinas en relaci6n a Scorfz.Ofzfkys.

En general, 1os herbivoros pueden presentar principalmente tres tipos de

respuestas ante las variaciones  en la calidad y/o cantidad del alimento. Algunos

herbivoros son capaces de aumentar el consumo en dietas de baja calidad, otros

pueden aumentar la eficiencia de extracci6n post-ingestiva compensando de esta

manera la disminuci6n de la calidad del alimento; Un tercer tipo de respuesta es
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evitar la ingesta de alimentos de baja calidad y aumentar la btisqueda de itemes

de mayor valor tr6fico en el ambiente (Kause et al. 1999).. Como consecuencia de

lo antei.ior, la relaci6n entre la conducta de forrajeo y la eficiencia fisiol6gica  ,

digestiva del alimento influencia directamente el crecimiento de los organismos.

Sin embargo no estan atin claramente definidos los compromisos entre las

diferentes etapas del proceso de captura y digesti6n del alimento.



TABLA 2.1 : Composici6n quimica proximal de los alimentos ensayados en

Scartichtkys viridis y Girella laevifrons.

BATA CELULOSA

Proteinas (°/o)

Almid6n (%)

Celulosa   (o/o)

Energia (kJ / g)

65

30

rlffJFJJ/

60

30

20,95

50

30

21,3

ALTA CELULOSA

Proteinas (°/o)

Almid6n (%)

Celulosa   (o/o)

Energia (k] / g)

45

50

19,86

40

50

21,32

30

50

22,65
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BATA CELULOSA

Proteinas (o/o)

Almid6n (°/o)

Celulosa   (o/o)

Energia (kJ / g)

65

30

rlffJFJJ7

60

30

20,95

50

30

21,3

ALTA CELULOSA

Proteinas(0/o)

Almid6n(°/o)

Celulosa   (o/o)

Energia (kJ / g)

45

50

19,86

40

50

21,32

30

50

22,65



TABLA 2.2: Tablas de Anova de tres vias de los efectos de la especie,

concentraci6n de celulosa, concentraci6n de proteinas sobre los indices medidos

en Girella laevifrons y Scartichtlrys viridis.

A) EFICIENCIA DE ASIMILACION  MATERIA. ORGANICA

M.S.                  F            PROBABILIDAD

ESPECIE (1)                      1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

1*21

1*32

2*32

1 *2*3                                       2

ERROR                           72

2,23               111,26                     0,000

0,49               24,31                     0,000

0,29                14,50                      0,000

0,01                 0,38                       0,554

0,07                 1,04                      0,082

0, 02                0,93                      0,422

0,00                 0,16                       0,863

0,02

72



8) EFICIENCIA DE ASIMILACION PROTEINAS

G.L.             M.S.                  F            PROBABILIDAD

ESPECIE (1)                      1              4425,46            17,15                     0,001

CELULOSA (2)               1                0,36                0,00                      0,970

PROTEINA (3)               2             1720,73            6,67                     0,007

1 *2                                           1                 16,36                0,06                       0,802

1*3                                           2                41,00                0,16                       0,853

2*3                                          2                31,21                0,12                       0,886

1 *2*3                                      2                60,15                0,23                       0,793

ERROR                              72             258,11



C) TASA DE CRECIMIENTO

G.L. F           PROB AB ILIDA D

ESPECIE (1)                      1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

0,79

1,00

1 *2                                            1                  0,03

1 *3                                            2                  0,31

2*3                                           2                 0,09

1 *2*3                                        2                  0,01

ERROR                            72               0, 0 9

0,73                      0,395

8,97                      0'004

11,38                       0,001

0,38                      0,539

3,48                      0,036

1,01                        0,371

0,07                      0,935
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D) TASA DE CONSUMO PESO ESPECIFICA

G.L. M.S. F           PROBAB ILIDAD

ESPECIE (1)                       1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

0,11

.
0,01

1*2                                               1                   0,01

1 *3                                             2                  0,01

2*3                                           2                  0,01

1*2*3                                        2                  0,01

ERROR                             72               0,01

60,60                      0,001

17,74                      0,001

1,02                       0,365

1,45                      0,233

1,32                      0,274

1,32                      0,273

1'04                      0,357



E) CONSUMO DIARIO DE ENERGIA

F           PROBAB ILIDAD

ESPECIE (1)                       1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

0,13

0,07

1*2                                             1                   0,01

1*3                                             2                  0,11

2*3                                         2                 0,06

1 *2*3                                      2                 0,03

ERROR                            72              0, 03

36,08                     0,001

4,90                       0,030

2,75                      0,071

0,44                      0,508

4,11                       0,020

2,10                        0,130

1,02                      0,365
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F) ASIMILACION DIARIA DE ENERGIA

M.S.                  F            PROBABILIDAD

ESPECIE (1)                      1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

1*21

1*32

2*32

1 *2*3                                        2

ERROR                           72

0,87               23,38                     0,001

0,00                  0,11

0,16                 4,31

0,11                  2,99

0,14                 3,68

0, 02                0,47

0,06                 1,62

0,04

0,573

0,017

0,088

0,030

0,626

0,205
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G) CONSUMO DIARIO PROTEINAS

M. S.                 F           PROBAB ILID AD

ESPECIE (1)                      1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

1*21

1*32

2*32

1 *2r3                                     2

E RROR                           72

1,07                26,80                      0,001

0,27                 6,75                      0,001

0,32                 7,90                       0,001

0,01                 0,18                       0,304

0,65                16,25                      0,001

0,00                 0,10                       0,515

0,00                 0,03                       0,826

0,04
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H) ASIMILACION DIARIA PROTEINAS

M. S.                 F             PROB AB ILID AD

ESPECIE (1)                      1

CELULOSA (2)              1

PROTEINA (3)               2

1*21

1*32

2*32

1*2*3                                       2

ERROR                           72

0,251               62,75                       0,001

0,007                1,87

0,089              22,25

0,002               0,53

0,039               9,75

0,004               0,94

0,002               0,62

0,004

0,176

0,001

0,468

0,001

0,394

0,543
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I) RELACION PROTEINA / ENERGIA ASIMILADA

M. S.                 F           PROBAB ILID AD

ESPECIE (1)                      1

CELULOSA (2)               1

PROTEINA (3)               2

1*21

1*32

2*32

1 *2*3                                       2

ERROR                          72

0,057              2,314                     0,133

0,133              5,411                      0,023

2,360             96,344                    0,001

0,059              2,406                     0,125

0,019              0,774                     0,465

0,021               0,860                     0,428

0,008              0,317                     0,730

0,024



I   5% Proteinas
EZE     ]0% Protefnas

Effi    20% Proleinas

30%Celulosa      50%Celulosa      30%Celulosa        50%Celulosa

S. viridis                                             G. Iaevif tons

Fig.2.1: Eficiencia de asimilaci6n de materia organica en ejemplares de
Scartichthys viridis y Girella laevifrons alinentados con laLs diferen.tes dietaLs
experimentales (x ± EE)



30% Celulosa      50% Celulosa      300/o celulosa        50% Celulosa

s. viridis                                           G. Iaevif tons

I   5%Prote{nas

ERE     I,0% Proteinas

ERE    20% Proteims

Fig.2.2: Eficiencia de asimilaci6n de proteinas en ejemplares de Scorfz.chfkys I)I.rz.dz.s

y Gz.7'cZZ4z Zacz#/rolls alimentados con las diferentes dietas experimentales (x ± EE)

82



0.12

0.10

0.08

0.06

0.04

0.02

0.00

-0.02

-0.04

-0.06

-0.08

RE

ii!
rfu_    I+_        83ft#J--

%

1111

300/o celulosa    500/o celulosa    30°/o celulosa     50% Celulosa
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I   5°/a proteinas
EZZE    10% Proteinas

ERE    200/o pro[einas

Fig.2.3: Tasa de crecimiento (°/o d-1) en ejemplares de Scarfz.chfkys uz.7`z.dz.s y Gz.rczJ¢

J#cuJfJ`o"s alimentados con las diferentes dietas experimentales (x ± EE)
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30%Celulosa      50%Celulosa      30%Celulosa        50%Celulosa
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ERE     10% Proteinas

Bill    20% Protcinas

Fig.2.4: Tasa de consumo de alimento (g d-1) en ejemplares de Sc¢rfz.ch±kys zJz.7'z.dz.s

y Gz.7'cJZ¢ J¢ez;zfi'o7?s alimentados con las diferentes dietas experimentales (x ± EE)
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30% Celulosa      50% Celulosa      30% Ce]ulosa        500/o celulosa

s. viridis                                             G. Iaevif rows

I   5%Proteinas
EE   10%Proteinas

Bill   20% Protei'nas

Fig.2.5: Ingesta diaria de energia en ejemplares de Scorfz.ch#23/s uz.7`z.dz.s y G!.7`cZJ¢

Jflcz%¢`o77s alimentados con las diferentes dietas experimentales (x ± EE)
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30°/o celulosa      50°/ocelulosa      30%Celulosa        50%Celulosa

S. viridis                                             G. Iaevif eons

I   5%Proteinas
EE    loo/oproteinas

EE    20% Proteinas

Fig.2.6: Asimilaci6n diaria de energia (KJ g-1 d-1) en ejemplares de Scarfz.cfe#iys

zJ{.71.c!{.s y Gj7`cZJ¢ JfletJ{r7`o#s alimentados con las diferentes dietas experimentales (x

±EE)



30%Celu]osa      50%Celulosa      30%Celulosa         50%Celulosa

S. viridis                                              G. Iaevif rons

Fig.2.7:Ingestadiariadeproteinas(gg-1d-1)enejemplaresdeScorfz.chfkysz7jrz.di.s

yGi.7`ezJflJflct)jfo7£salimentadosconlasdiferentesdietasexperimentales(x±EE)
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30%Celulosa      50%Celulosa      300/ocelulosa        50%Celulosa

s. viridis                                            G. Iaevif rons

Fig.2.8: Asimilaci6n diaria de proteinas (g g-1 d-1) en ejemplares de Sc¢rfz.chfkys

uz.7`!.cZ;s y Gz.7'eJJ# J¢L'z»¢'o77s alimentados con las diferentes dietas experimentales (x

±EE)
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I   50/a proteinas
ZEE    lo% Proteinas

ERE    20% Proteinas

30%Celulosa      50%Celulosa      30%Celulosa        50%Celulosa

S. vi.ridis                                               G. Iaevif roles

Fig.2.9:'Relaci6nP/EenejemplaresdeScfl7`fz.cfofkysuj7'jdjsyGz.7'czzflJflcuzrtyo74s

alimentadosconlasdifel.entesdietasexperimentales(x±EE)



Girella laevif eons
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Figura 2.10: Efecto de la cantidad de material refractario en la dieta sobre la

relaci6n entre asimilaci6n diaria de proteinas, asimilaci6n diaria de energia,

relaci6n  P / E  y crecimiento en a.7'cZJ¢ Z¢cz#rtyo77s.



Scartichthys viridis
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Figura 2.11: Efecto de la cantidad de material refractario en la dieta sobre la

relaci6n entre asimilaci6n diaria de proteinas, asimilaci6n diaria de energia,

relaci6n  P / E  y crecimiento en Scorfz.chfkys zJz.7'z.dz.s.
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Figura 2.12: Comparaci6n en la relaci6n entre asimilaci6n diaria de proteinas,

asimilaci6n diaria de energia, relaci6n  P / E  y crecimiento entre Gz.7'cZJfl Zflez%tryo7ts

y ScartichiJrys viridis.
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Figura 2.13 Diagrama de programaci6n lineal de las necesidades nutricionales de

Gz.7'cJZ¢ JflezH¢`o7ts, el area sombreada muestra la composici6n posible de la dieta de

esta especie
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30°/o Celulosa (g dia   -1)

Figura 2.14. Diagrama de programaci6n lineal de las necesidades nutricionales

de Sca7'£z.chfkys  z7z.7'z.cZz.s, el area sombreada muestra la composici6n posible de la

dieta de esta especie
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CAPITULO Ill

MECANISMOS DE DIGESTION EN DOS ESPECIES DE PECES HERBIVOROS:

Scartichihys viridis y Girella laevifrons.
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INTRODUCCION

Para un organismo la capacidad de mantener un crecimiento sostenido y su|5lir

todas sus funciones vitales  se encuentra limitada fundamentalmente por dos

factores: por un lado las caracteristicas intrinsecas del alimento, y por otro las

caracteristicas morfo16gicas y fisiol6gicas del tracto digestivo que le permiten

adecuarse a cambios en el tipo, calidad y/o abundancia del alim.ento (Sibly 1981;

Penny & Jumars 1986;1987; Horn & Messer 1992; Alexander 1991; 1996).  De esta

manera, la interacci6n entre  estos dos factores determina en gi.an medida la

adecuaci6n biol6gica del individuo.

En peces la informaci6n existente acerca de la relaci6n entre calidad del

alimento y funcionalidad digestiva es escasa,  debido a que la mayor parte de los

estudios realizados se han centrado fundamentalmente en el efecto de las

caracteristicas del alimento y su influencia en las diversas variables evaluadas

tales como tasas de consumo y crecimiento (Horn 1992). En contraposici6n, en la

mayor parte de est-os trabajos no ham sido consideradas las posibles influencias

delascaracteristicasdigestivasenlospatronesobservadosycomoestasinfluyen

enlospatronesdeselecci6ndietariaobservados(Gerking1984;Targett&Targett

1990; Fris & Horn 1993; Hot.n ef ¢J. 1995).
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En el estudio de la herbivoria por peces, una de las interrogantes mss

importantes, y que atin se encuentran sin soluci6n, lo constituye la ignorancia

acerca de los posibles mecanismos morfo16gicos- funcionales que den cuenta de

los niveles de digesti6n y absorci6n de nutrientes observados (rlom 1989;

Gerking 1994). Ademas,  1os peces no son capaces de sintetizar enzimas capaces

de hidrolizar los enlaces beta de los polisacaridos complejos que componen las

paredes de las macroalgas (Volk & Western 1984; Horn 1998).

En general, los procesos digestivos  pueden ser divididos en cuatro

grupo.s de acuerdo a la funci6n que desempefian: a) los mecanismos asociados

con la ingesti6n y procesamiento del alimento, b) los mecanismos asociados con

la ruptura de la capa protectora de las paredes celulares de las macroalgas, que

permiten el acceso al contenido de las c61ulas, c) los procesos hidroliticos

involucrados en la digesti6n de los contenidos celulares, d) los mecanismos de

absoi.ci6n de nutrientes desde el lumen del tracto digestivo (Horn 1992).

En peces herbivoros de arrecifes de coral se han descrito tres posibles

mecanismos por medio de los cuales los herbivoros pueden acceder a los

nutrientes de las macroalgas: -mandibulas faringeas capaces de moler

mecanicamente las algas, - est6magos altamente acidos, los cuales te6ricamente

pueden destmir los enlaces de los polisacaridos,- fermentaci6n bacteriana, en
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forma similar a vertebrados terrestres, 1a presencia de simbiontes que liberarian

VFA (acidos grasos volatiles ) que actuarian como fuente de energia para el

hospedador (Rimmer & Wiebe ,1988).  Para peces de latitudes templadas ha sido

descrito como probable mecanismo, 1a hidr6lisis acida (Lobel 1981), este

mecanismo unido a la probable presencia de algrin tipo de fauna simbionte ha

sido sefialado como el mss importante en especies de latitudes templadas, las

cuales tipicamente carecen de molinillos faringeos y estan limitados por la

temperatura para solventar procesos de tipo fermentativo.

Para una especie de pez herbivoro de la costa de Chile APJod¢cftyzt4s

p#77cfflf#s, se ha descrito la presencia de actividad celulocitica en su tracto

digestivo (Ojeda & Caceres 1995), lo cual unido a un est6mago fuertemente acido

permitii.ia a esta especie acceder a los nutrientes de las macroalgas.  Para el caso

de las especies en estudio, solo G. Zfleu}¢`o7is presenta un est6mago fuertemente

acido (Caceres, datos no publicados), mientras que S. 'zJ!.71.dz.s carece de un tracto

digestivo diferenciado.

En este capitulo, se estridiaran de manera parcial los mecanismos

digestivos de S. zJz.7'z.dz.s y G. J¢cz7zfro7is, que le permiten a estas especies por una

parte suplir sus requerimientos a partir de una dieta abundante en material

refractario, y por otra, adecuarse a las fluctuaciones de la calidad del alimento.
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Para esto, individuos de ambas especies fueron alimentados con dos tipos de

dietas, una dieta con una alto contenido de material refractario y otra dieta con

un bajo contenido de material refractario.  En cada ejemplar se evalu6 tanto la

capacidad degradativa de materia organica en cada secci6n del tracto digestivo

asi como la concentraci6n de enzimas hidroliticas en las diferentes secciones del

tracto digestivo.



MATERIALES Y METODOS

Las dietas experimentales fueron confeccionadas siguiendo una metodologia

similar a la descrita en el capitulo anterior, 1os individuos de ambas especies

fueron alimentados con cada dieta experimental por un periodo de 10 dias.

Cada dieta experimental contenia un 15 °/o de proteinas ,y dos concentraciones de

celulosa, 300/o y 500/o (Tabla 3.1).

Al finalizar el periodo experimental, 1os individuos fueron sacrificados,

sus tractos digestivos fueron disectados desde el es6fago hasta el ano y los

contenidos presentes fueron separados y secados, posteriormente se procedi6 a

determinar las concentraciones de materia organica remanente en cada uno de

las secciones.  Esto tiltimo se realiz6 con el fin de determinar la influencia de la

concentraci6n del alimento en la capacidad degradativa del tracto digestivo. La

evaluaci6n de la cantidad de materia organica remanente en cada secci6n del

tracto digestivo se realizo utilizando la cantidad de cenizas presentes como

mar.cador indigerible.  Para esto, se asume que la cantidad bruta de  cenizas

ingeridas es igual a la cantidad de cenizas presente en cada secci6n del tracto

digestivo, debido a la absorci6n de nutrientes organicos la cantidad de cenizas

por gramo en los contenidos es mayor que la cantidad de cenizas por gramo de

alimento ingerido, por esto la eficiencia de extracci6n de materia orginica es:
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Eficiencia de extracci6n total (°/o) =  [1-(°/o cenizas en alimento_)] * 100°/o.
% cenizas en contenidos

En forma  pal.alela, se extrajeron extractos de los contenidos de los tractos

digestivos para realizar un analisis de las concentraciones de enzimas digestivas

presentes en estos extractos. Las enzimas evaluadas fueron las siguientes:

Celrilasas: La actividad enzimatica para este carbohidrato insoluble se midi6

mediante el incremento de glucosa liberada al medio luego de la incubaci6n de 2

ml de una soluci6n buffer (10 91-1) con 0,2 ml del extracto por 24 h a pH 2,5 y 8,0.

Despu6s. del centrifugar la mezcla por 10 min. a 3000 r.p.in., el sobrenadante fue

ensayado con el m6todo de la glucosa oxidasa (Wiener Chile SA) y calibrado

conti.a una curva estandar de D-Glucosa.

Carbohidi.atos solubles. La actividad de amilasas fue determinada por la

inoubaci6n de 2 ml de almid6n (10 g1-1) en buffer con 0,05 ml del homogeneizado

a 15 °C por 24 h. Despu€s del centrifugar la mezcla por 10 min. a 3000 r.p.in., el

sobrenadante fue ensayado con el m6todo de la glucosa oxidasa (Wiener Chile

SA) y calibrado contra una curva estindar de D-Glucosa.

Proteasas: La actividad proteolitica fue determinada  por la incubaci6n de 2 ml

de 2°/o albtimina de suero bovino en buffer a 15 °C por 24 h. La soluci6n fue
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ensayada para tirosina por el m6todo de Lowry (1951). La actividad enzimatica

fue expresada en t6rminos de pug  de equivalentes de tirosina y comparada con

una cur.va estandar de albtimina bovina.  Para todas las determinaciones la

temperatura de incubaci6n de los extractos enzimaticos fue de 15 °C.

No se evaltio la actividad lipolitica, debido a que los lipidos son

componentes minoritarios de las macroalgas y no fueron considerados en la

confecci6n de las dietas experimentales. Ademas se procedi6 a medir el perfil de

pH del tracto digestivo en cada regi6n del tracto analizada utilizando papel

marcador (Merck SA).

Las comparaciones estadisticas entre la cantidad de materia organica

remanente en cada secci6n del tracto digestivo como de las actividades

enzimaticas fueron realizadas a trav6s de rna prueba de analisis de varianza

(ANOVA). Los datos fueron sometidos a la prueba de Levene para la

homogeneidad de varianzas y posteriormente transformados (Log|o (x) 6

arcoseno) (Zar 1994)



RESULTADOS

Los resultados sefialan  que  G. J¢czJzrtyo72s presenta un tracto digestivo

compartimentalizado en el cual es posible distinguir claramente dos secciones,

un est6mago con un pH marcadamente acido y el intestino con un pH alcalino

(Fig. 3.1). En relaci6n a la variaci6n del pH en las dietas experimentales, se

observa un pH inferior en la zona estomacal con la dieta de 300/o celulosa (x =
..i

2,02) en comparaci6n con la de 50°/o celulosa (x = 4,40). Por otra parte en S. z7z.7`z.dz.s

presenta un tracto digestivo indiferenciado, en el cual es posible constatar un pH

alcalino constante a lo largo de todo el tracto, si variaci6n entre las dietas

ensayadas (Fig  3.1)

Los resultados de la degradaci6n de la materia orginica en el tracto

digestivo.de ambas especies indican que en promedio la degradaci6n en el tracto

digestivo de Gz./'ez/¢  fue  superior a la degradaci6n en el tracto digestivo de

Scc7'£z.c7zftys en ambas concentraciones de celulosa ensayada (Tabla 3.2).

Estadisticamente en ambas especies se observa rna influencia de  la

concentraci6n de celulosa, de la zona del tracto digestivo  (En G..rcJ/a, anova de

dos vias F =  5,78 p  < 0,05 para celulosa; F = 63,67 p < 0,01 para secci6n del tracto

digestivo) observandose en esta especie tasas de reacci6n mayores en la
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concentraci6n de 30°/o celulosa y diferencias en todas las secciones del tracto

digestivo (Tukey a posferz.orz. p < 0,05). Por otra parte para Scorf{.chfkys se observa

un patr6n similar (Anova de dos vias F = 38,94 p < 0,001 para concentraci6n de

celulosa, F = 18,26 p < 0,001 para secci6n del tracto digestivo, siendo la secci6n

estomacal significativamente diferente del resto de las secciones del tracto

digestivo (Tukey a posfcrz.o7i. p < 0,05) (Tabla 3.3)

Concentraci6n de Enzimas:

Celulasas:  No se detect6 actividad celulocitica en ninguna de las muestras

analizadas.

Proteasas: La actividad proteolitica medida en las diversas secciones del tracto

di8estivo de G. Iaevife.ons y S. viridis son la sigwierites.. en Scartichthys r\o se

observan diferencias en la actividad proteolitica en las diferentes dietas

ensayadas, pero  se observa una fuerte influencia de la secci6n del tracto

digestivo analizado (F = 3,42 p < 0,05 ) siendo la secci6n posterior del tracto

digestivosignificativamentemenorquelasotrassecciones(Tukeya-posterz.orz.p<

0,05). En Gz.rGZJfl la actividad proteolitica medida tambich indica s6lo rna

influenciadelasecci6ndeltractoalimentario(F=0,02p=0,88;F=2,97p<0,05

para concentraci6n de celulosa y secci6n del tracto digestivo respectivamente)



(Fig. 3.2)  siendo mayores las actividades encontradas en la secci6n estomacal

(Fig.3.2).

Amilasas: En Scflrfz.ch#iys  no se detect6 diferencias en la actividad amilolitica en

las diferentes dietas ensayadas, observindose una influencia de la secci6n del

tracto digestivo analizado y rna interacci6n entre ambas variables (F = 6,70p <

0,001 para secci6n, F = 5,36 p < 0,001) siendo la secci6n anterior  del tracto

digestivo significativamente mayor que las otras secciones (Tukey a-posfcrz.orz. p <

0,05). En Gz.7'c/J¢ 1a actividad de amilasas  medida  indican solo una influencia de

la secci6n del tracto digestivo (F = 5,02 p < 0,001 para secci6n del tracto digestivo)

(Fig. 3.3)  siendo mayores las actividades ensayadas en la secci6n anterior del

tracto digestivo (Tukey a z7osferz.orz. p < 0,001) (Fig.3.3).
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DISCUSION

En teoria, 1a mantenci6n de un pH a niveles constantes es una caracteristica

relevante del sistema digestivo de los vertebrados, ya que la mayor parte de las

enzimas involucradas en los procesos digestivos operan mss eficientemente a un

pH determinado (Fange & Grove 1979; Volk & Western 1984). Los resultados de

este estudio indican que ambas especies presentan un perfil de pH diferente,

siendo en Sca7'£z.chfkys el pH alcalino a lo largo de todo el tracto digestivo de esta

especie, sin diferencias notables entre las dietas ensayadas. En Gz.rcJJ¢ por otra

parte  se observa un est6mago acido, seguido por un intestino alcalino.,

La importancia de la lisis acida como un mecanismo efectivo para romper

las paredes celulares de las macroalgas ha sido sefialado en  varios casos para

peces herbivoros (Lobel 1981; Horn 1989; Anderson 1991), este mecanismo ha

sido descrito como importante sobre todo la especies que poseen un est6mago

delgado y que carecen de un mecanismo especial de trituraci6n (Horn 1989;

1992).  Este parece ser el caso de G. J¢cz#rtyoj7s, especie que presenta estas

caracteristicas. Las diferencias de pH gastrico encontradas en Gz.7'eJzfty podrian ser

atribuidas a un probable efecto tamp6n provocado por la presencia de altas

cantidades de celulosa en la dieta, ya que se ha observado que el grado de acidez

del estomago en peces disminuye cuando aumenta la cantidad y/o concentraci6n



del alimento en este 6rgano (Anderson; 1991). En un trabajo reciente Zemke-

White c£ ¢J. (1999) han sometido a prueba experimentalmente el rol del pH

gastrico en la degradaci6n de macroalgas, estos autores concluyen que la lisis

acida no es un mecanismo en si, sino que la presencia de un pH acido altera la

estructura celular de las macroalgas favoreciendo la entrada de las enzimas

digestivas de los peces, facilitando la hidr6lisis de los componentes celulares,

siendo la mayor parte de las algas ensayadas por estos autores susceptibles a

estos cambios a pH inferiores a 3,5, como los valores encontrados en el tracto de

Gz.rcJJ¢.  Sin embargo, el mecanismo quimico que actuaria en esta facilitaci6n

permanece como un t6pico controversial.

Ninguna de las especies analizadas en este trabajo presenta enzimas

especializadas para romper los enlaces de las paredes de las macroalgas. La

actividad celulocitica que habia sido descrita para otras especies herbivoras de

las costas de Chile, no fue encontrada en ninguna de las especies estudiadas. La

actividad celulocitica encontrada en otros trabajos en el tracto digestivo de peces

herbivoros, en general ha sido considerada como derivada de la presencia de

microorganismos gastrointestinales (Rimmer & Wiebbe 1987). Las probables

fuentes de estos microorganismos son variables, por rna parte ha sido

considerada como proveniente  de una microflora simbionte estable (Stickney &
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Shumway 1974; Rimmer & Wiebbe 1987), de detritus consumido en forma

conjunta, con las macroalgas (Prejs & Blaszcsyk 1977), o de los invertebrados que

tambi€n forman parte de la dieta de la mayor parte de los peces herbivoros

(Nierdelholzer & Hofer 1979). Esto es esperable, ya que hasta la fecha no existen

reportes de actividad end6gena de estas enzimas en vertebrados (Volk &

Western 1984).

La actividad de enzimas amiloliticas en ambas especies estudiadas es

ampliamente variable, concentrada mayoritariamente en la secci6n intestinal en

G!.7'cJJfl y en practicamente todo el intestino en Sc¢rf!.ch#iys, la mayor fuente de

amilasas en peces es el pancreas Oobling 1995),1a mayor parte de los

carbohidratos dietarios disponibles para los peces de diversos habitos dietarios

son glic6geno y almid6n. Estos carbohidratos son digeridos por la amilasa

pancreatica con oligosacaridos como productos, los que  son posteriormente

atacados por oti.as carbohidrasas producidas por el pancreas y la pared del

intestino generando monosacaridos que son posteriormente absorbidos por las

paredes del intestino (Brody 1993, Horn 1998).

La actividad proteolitica encontrada tanto en G. Jacz#rtyo77s como en S.

t7z.+I.dz.s, se concentra principalmente en las regiones anteriores del tracto digestivo

de ambas especies, y es probable que se deba a la acci6n de la pepsina, enzima
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que acfua generalmente a un pH acido (cercano a 2) como el encontrado en el

tracto de Gz.reJJ¢. Para el caso de Scor£!.chfkys la actividad proteolitica determinada

podria ser atribuida a una isoforma de la misma enzima con un pH 6ptimo muy

diferente o a enzimas proteoliticas de otra familia producidas por las paredes del

intestino (Withers 1992).

Penny & Jumars (1986; 1987) han modelado el tracto digestivo de

mamiferos herbivoros y alimentadores de deposito como reactores quimicos con

el criterio de optimizaci6n de obtener una ganancia neta mayor en el menor

lapso de tiempo. Estos autores ham sefialado que basicamente existen tres tipos

de tractos digestivos. Reactores de flujo (PFR), en los ouales entra a una tasa

relativamente constante a un recipiente de reacci6n tubular. Rectores de flujo

continuo con mezcla (CSTR) en los cuales los materiales entran y salen

continuamente a trav6s del recipiente reactante con una mezcla perfecta; y

reactores de carga, en el cual los reactantes llenan el recipiente  y son mezclados

(Penny & Jumars 1986;1987; Alexander 1991; 1995).  Claramente no existe un
_,

organismo que caiga dentro del disefio optimo para cada reactor, pero es posible

modelar las restricciones y posibilidades de los tractos digestivos utilizando esta

teoria (Hume 1989; Horn & Messer 1992). Segtin este cuerpo te6rico, el tracto

digestivo bicameral de G. J¢cz7i¢`o7£s, puede ser considerado como un CSTR



(est6mago),seguidoporunPFR(Intestino).Elalimentoesalmacenadoy

mezcladoenelestomagobajocondicionesacidasyposteriormenteliberadasal

lumenintestinalparaladigesti6nenzimaticafinal.Estemodelopredicequela

tasa de reacci6n (i.e. degradaci6n materia orginica)  debiera ser relativamente

lentaenespeciesdebajamovilidadymayorenespeciesdealtamovilidad,

patr6nqueconcuerdaconloobservadoenG.7'ejz¢,yaqueestaespeciepresenta

aparentementeunpatr6ndeactividadmayorqueotrasespeciesherbivorasque

poseenelmismotipodedisefiodigestivo(e.g.Apzod¢cfyJ%sp%?ccfflf#s).

Para el caso de S. t7I.ri.d{.s, la situaci6n es ligeramente diferente, esta especie

carecedeuntractodiferenciadoporloscualpuedeserfacilmentemodelado

como un PFR.  En este caso el modelo predice que las tasas de reacci6n deben ser

altas,1ocualselograposeyendounintestinolargoyunatasaderecambiode

alimentotambi€nalta,1ocualesobservableenestaespeciequeposeenunlargo

intestino(aprox.3,6vecesellargototal)yunatasadeconsumopesoespecifico

.superioraotrasespeciesherbivorasqueposeenundisefiodetractodigestivo

mss complejo.

Te6ricamente, es posible esperar que herbivoros  relativamente

generalistas como S. u3.rz.c!z.s y G. Z¢euzfi'o77s, debieran presentar estrategias

digestivasflexiblesquelespermitiei.anaprovecharlositemesconsumidosmas
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eficientemente dependiendo de la composici6n de su alimento (Bjorndal 1989).

Los resultados obtenidos indican que en ambas especies, la degradaci6n de

materia organica en el tracto digestivo de ellas ocurre de manera diferencial en

relaci6n a la calidad de la dieta consumida, siendo en general mss eficientes en

las dietas de menor contenido de material refractario, lo cual es esperable debido

a la no detecci6n de enzimas capaces de degradar polisacaridos estructurales.

Estos resultados sugieren que los mecanismos de adaptaci6n en estas especies

probablemente es fen asociados a variaciones de otros variables como las tasas de

consumo y/o tiempos de retenci6n del alimento en el tracto gastrointestinal.
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TABLA 3.1: Composici6n de las dietas experimentales utilizadas en Scorfz.chfkys

viridis y Girella laevifrons.

Dieta 1                  Dieta 2

Proteinas (%)

Almid6n(0/.)

Celulosa   (o/o)

15

55

15

35

50

113



TABLA 3.2: Porcentaje de Materia Organica remanente en cada Secci6n del tracto

di8estivo

ESPECIE             CELULOSA       PORCION                N

(0/o )              D IGESTIVA

S. viridis

S. viridis

S. viridis

S. viridis

S . viridis

S. viridis

•S . viridis

S . viridis

50

50

50

30

30

30

30

Se cci6n                     5

Estomacal

In testin o                  5

Anterior

In te s tino                  5

Medio

lntestin o                  5

Posterior

Secci6n                    5

Estomacal

Intestino                  4

Anterior

Inte s tin o                   6

Medio

Inte s tin o                  5

Posterior
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88,20                      1,77

79,20                     2, 85

72, 6 0                     0, 93

71,00                      1,76

78,20                     3,01

erF>75                    572

59,83                      3,89

49,60                     4'20



G. Iaevifrons

G. Iaevifrons

G. Iaevif rons

G. Iaevifrons

G. Iaevif l'.ons

G. Iaevifrons

G. Iaevif rons

G. Iaevifrons

50

50

50

50

30

30

30

30

Secci6n                     5

Estomacal

Intestin o                  4

Anterior

In te s tino                  4

Medio

In testino                  5

Posterior

Secci6n                     5

Estomacal

Inte s tin o                  3

Anterior

In testin o                  2

Medio

Intestino                  2

Posterior

65,80                      1,93

61,57                     5,80

49,25                     3,68

44,40                     3, 6 6

54,20                     2,20

45,67                     4,10

43,99                      5,53

grf rFfI/                       4 fJfj
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TABLA 3.3:  Tablas de. analisis de varianza de dos vias para evaluar el efecto de

la concentraci6n de celulosa y de la secci6n del tracto digestivo en las

concentraciones de materia orginica y enzimas en Scorfz.chfkys z7z.7`z.dz.s y Gz.7'cZJfl

Zaevtfrons.

A.- Concentraci6n de materia organica

Girella laevif rons

GL Efecto     MS Efecto      DF Error       MS Error           F          Probabilidad

Celulosa                  1

Secci6n                     3

Interacci6n             3

312,67                 22

3439,19                 22

344,06                  22

54,01               5,79                  0,02

54,01              63,68                 0,01

54,01               6,37                 0,02

S cartichtlrys viridis

GL Efecto     MS Efecto      DF Error       MS Error            F           Probabilidad

Celulo s a                  1

Se cci6n                     3

Intera cci6n             3

2053,41                 32

962,56                  32

60,06                   32

52,70              38,96                  0,01

52,70             18,27                 0,01

52,70               1,14                   0,35



8.- Actividad de enzimas proteoliticas

`Girella laevif rons

GL Efecto     MS Efecto      DF Error       MS Error            F          Probabilidad

Celulo s a                  1

Secci6n                     3

Intera cci6n             3

0,13                    32                    5,95                0,02                 0,88

17,70                   32

1,62                    32

5,95                2,98                  0,05

5,95               0,27                 0,84

S cartichthys viridis

GL Efecto     MS Efecto      DF Error       MS Error            F          Probabilidad

Celulo s a                  1

Secci6n                     3

In teracci6n             3

5,09                    32

12,35                   32

0,73                    32

3, 54               1,44                 0, 24

3, 54               3,49                 0, 03

3, 54                0, 20                 0, 89
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C.- Actividad de enzimas amiloliticas

Girella laevifrons

GL Efecto     ,MS Efecto      DF Error       MS Error            F          Probabilidad

Celulosa                  1

Secci6n                     3

Inte racci6n             3

0, 27                   22

2,37                   22

1,35                    22

0,47               0, 58                 0, 46

0,47               5,02                 0,01

0,47               2,86                  0,06

Scartichthys viridis

GL Efecto     MS Efecto      DF Error       MS Error            F          Probabilidad

Celulosa                  1

Secci6n                     3

Interacci6n             3

2Sfl                  tyf)

3,96                    26

3,16                     26

0,59                4,01                  0,06

0,59                6,71                   0,01

0,59                5,36                  0,01
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Girella laevifrons

Est6,mgo Intcstino                 lntestino                     I ntestino
anterio r                  inedio                         pos teri or

Scartichtkys viridis

Est6mago Intestino
anterior

I ntestino                     I ntestino
medio                        posterior

Figura 3.1: Valores de pH  presentes en el tracto digestivo de Gz.reJJ¢ Z¢ez%Po77s y

Sc#7'fz.chfkys uz.7'z.dz.s sometidos a dos dietas experimentales
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Girella laevif rons

Est6inago I ntestino                 I ntestino                    I ntestino
anteri or                 inedio                        posterior

Scartichtkys viridis

Est6mago I ntestino                 lntestii`o                     lntestino
anterior                 mcdio                        posterior

Figura 3.2: Actividad proteolitica  medida en el tracto digestivo de Gz.7`eJJ#

Z¢cz%¢orzs y Scflrfz.chffeys z7z.7'z.cZz.s sometidosi a dos dietas experimentales



Girella laevif rons

Est6mago lntestino                 lnlcstino                      lnlcstino
anterior                 mcdio                        po sterior

Est6imgo                 lntesti no
anterior

Intcstino                    I ntestino
inedio                        po sterior

Figura 3.3: Actividad amilolitica medida en el tracto digestivo de Gz.rezJ¢ J¢cz"rtyo7ts

y Scflrfz.chfkys I)I.r!.cZz.s sometidos a dos dietas experimentales
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DISCUSION GENERAL

Te6ricamente, la evoluci6n  favorece  aquellas adaptaciones que permiten a los

animales utilizar la energia de los alimentos de manera mss eficiente,

permitiendo a estos una mejor sobrevivencia cuando el alimento es escaso e

invertir mas energia en los procesos reproductivos cuando las fuentes de

alimento son abundantes (Stephens & Krebs 1986).  Estas adaptaciones pueden

operar tanto a nivel de estructura como de funci6h  del organismo, de `6fganos,

sistemas de 6rganos, .etc (Alexander 1996; Krebs & Davies 1994).  De esta manera

cualquier cambio en un atributo conductual o morfo-fisiol6gico asociado

directamente con los procesos de obtenci6n, procesamiento y metabolismo de la

energia, puede tener como resultado rna disminuci6n y/o aumento de la

adecuaci6n biol6gica del organismo. For lo tanto,  el estudio de  estos atributos

puede dar  informaci6n valiosa acerca de los patrones y mecanismo de

adaptaci6n biol6gica dentro de determinado grupo animal (Hughes 1996).  Los

modelos mas titiles para dicho estudio, son los modelos derivados de la teoria de

optimizaci6n biol6gica (Maynard-Smith 1978; Houston cf flz. 1988). De acuerdo a

esto los modelos de optimizaci6n presentan los limites contra los cuales las
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variaciones de una  caracteristica determinada puede ser comparada (Pyke 1984;

Stephens & Krebs 1986).

Dentro del ambito del estudio de los mecanismos involucrados en la

obtenci6n y procesamiento de la energia, existen dos cuerpos te6ricos de

desigual desarrollo y explotaci6n, por rna parte la teoria de forrajeo, la cual se

ha aplicado exitosamente en un gran numero de estudios (Gerking 1994) y por

otra parte la teoria de digesti6n, de incipiente uso en el campo de la herbivorfa

por peces (Horn 1997).  Dentro de la teoria de forrajeo,  los modelos clasicos de

esta teoria se han centrado en los aspectos relacionados con la brisqueda,

manipulaci6n e ingesti6n de la presa (Hughes 1990; Towsend & Hughes 1981;

Pyke 1984; Stephens & Krebs 1986; Sibly & Calow 1986). Modelos posteriores

incluyen factores tales como el efecto del tiempo de reconocimiento y del

aprendizaje (Stephens & Krebs 1986).

Para el caso particular de los herbivoros, dentro de las restricciones

incorporadas a los modelos de forrajeo se encuentran aquellas determinadas por

las caracteristicas propias del alimento vegetal.  En base a estas caracteristicas se

ham formulado tres hip6tesis para explicar la selecci6n de un determinado item

dietario: (a) maximizaci6n de un nutriente: segtin esto, los herbivoros tender{an a

maximizar la ingesti6n de un elemento, generalmente  energia y/o nitr6geno
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(Mattson 1990; Belovsky 1978; 1981). @) evasi6n de toxinas: en este modelo se

pone €nfasis en la presencia de compuestos secundarios en la planta, los cuales

actuarian como deterrentes en la selecci6n de un determinado item (Freeland &

Janzen 1974; Kitting 1990; Dearing & Schall 1992), y  (c) amplitud nutricional: la

composici6n dietaria de un organismo herbivoro esta determinada por la

necesidad de obtener una dieta balanceada (Westoby 1974; 1978; Lobel & Ogden

1981; Bemays ef az. 1994).

En el caso de la teoria de digesti6n,  el proceso completo de alimentaci6n y

digesti6n es optimizado solo si la digesti6n sigue una via 6ptima limitada por las

car.acteristicas del alimento que se consume y las caracteristicas del tracto

digestivo del animal.  De forma analoga a la teoria de forrajeo, la teoria de

digesti6n predice que la estrategia 6ptima que permite a un organismo una

mayor adecuaci6n biol6gica, es aquella que maximiza la tasa neta de nutrientes

y/o energia liberada del alimento ingerido (Sibly 1981; Taghon 1981; Penny &

Jumars 1986;1987; Hume 1989; Alexander 1996).

De acuerdo a lo sefialado anteriormente para el caso de las especies

estudiadas Scorfz.chftys z7z.rz.dz.s y G. Jflct;zrtyo77s, los mecanismos que operan en tanto

la selecci6n de un determinado item dietario como en el procesamiento de la

energia estan fuertemente asociados no solo a las propiedades del alimento, sino
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que mas bien a la interacci6n entre este alimento y la conformaci6n estructural-

funcional del tracto digestivo.  De esta manera, la formulaci6n de una teoria

general sobre selecci6n de dietas en herbivoros, en la oral solo se consideren.

aspectos asociados a propiedades del alimento, como las descritas

anteriormente, resultan invalidas en el estudio de la biologia de peces

herbivoros, es asi que cualquier intento por clasificar los tipos de alimento en

relaci6n a su calidad, cantidad y/o composici6n quimica tiene que

necesariamente considerar la interacci6n entre estas variables con las

caracteristicas digestivas del organismo bajo estudio ( Hay 1997; Choat &

Clements 1998).

Es asi que es posible afirmar que tanto para Gz.7'ezJfl como Sc¢rfe.chftys, 1os

principales factores que determinan la inclusi6n de determinado item algal en la

dieta son las caracteristicas digestivas de estas especies, caracteristicas que

tambi6n influyen en variables tales como la tasas de consumo del alimento. Por

ejemplo Scorfz.cfefkys especie que posee en general un tamafio corporal grande en

relaci6n a otras especies del intermareal y de alta abundancia (Stepien  1990),

debe remover grandes cantidades de material vegetal del ambiente, siendo

potencialmente tanto una poderosa fuerza determinante de la estructura de las
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comunidades de algas, como de la liberaci6n de material organico al medio, el

cual puede ser utilizado por otros organismos.

Ambas especies estudiadas son capaces de solventar cierto grado de

crecimiento en base a dietas abundantes en material refractario a la digesti6n.

Sin embargo, los crecimientos positivos solo se observaron en las dietas de

mayor contenido proteico, con una influencia de la cantidad de material

refractario presente en la dieta.  La influencia de la concentraci6n o diluci6n de la

dieta en el crecimiento puede ser debida a los probables diferentes  costos

metab6licos asociados al procesamiento de diferentes tipos de dietas (Veloso &

Bozinovic 1993).  Es asi, que  junto con consumir una dieta de mayor contenido

refractario, independiente de su valor proteico, los organismos disminuyan su

metabolismo general, afectando de esta manera su crecimiento (Priede 1985).

Los valores de los variables asociados a la digesti6n en las especies estudiadas,

pueden sin embargo no corresponder con precisi6n a los valores potencialmente

observables en terreno, esto es debido a que ambas especies consumen una

mezcla de un numero significativo de algas. Las dietas mixtas 1.esultan ser un

sujeto complejo de abordar debido a los efectos asociativos de los diferentes

tipos de alimentos que difieren en digestibilidad, tasa de consumo y/o tiempo de

transito (Bjomdal 1989; 1991). Es por esto necesario recolectar air mss
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informaci6n que mos permitan sacar conclusiones mas precisas acerca de la

biologia de los peces herbivoros.
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