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RESUMEN 

 

Los estudios sobre la ecología trófica de depredadores marinos son un pilar fundamental para 

adquirir una mayor comprensión sobre las relaciones depredador-presa y la estructura de las 

comunidades. En esta tesis se utilizaron datos de contenido estomacal e isótopos estables para 

profundizar la caracterización de los patrones tróficos de cuatro especies de depredadores tope 

coocurrentes en el Pacífico Sur Oriental (PSO) correspondientes a Xiphias gladius, Prionace 

glauca, Isurus oxyrinchus y Lamna nasus. Los análisis tróficos de X. gladius, L. nasus y P. 

glauca indicaron una alta contribución de cefalópodos en sus dietas, mientras que I. oxyrinchus 

registró una dieta dominada por peces óseos, lo que sugiere probables procesos de partición de 

recursos entre depredadores. A nivel intraespecífico, la talla fue la variable de mayor importancia 

en la estructuración de la dieta de X. gladius, mientras que para los tiburones P. glauca e I. 

oxyrinchus, las variables de mayor importancia fueron las del tipo espacial (latitud/longitud), 

dando cuenta del carácter generalista/oportunista de estas especies. La dieta de L. nasus no 

presentó estas diferencias, probablemente debido a la limitada escala geográfica estudiada. Por 

otro lado, se registró una variabilidad interanual en las señales isotópicas de los depredadores 

que podría atribuirse a los efectos del fenómeno El Niño-Oscilación del Sur (ENOS) sobre las 

tramas tróficas, que limitaría la disponibilidad de presas e impulsaría procesos de migración de 

los depredadores hacia zonas costeras para su alimentación. Los análisis de la dieta y su 

variabilidad expuestos en este estudio son inéditos para los depredadores del PSO y 

proporcionan una nueva visión sobre la ecología de estas especies, que puede ser utilizada como 

un importante insumo para el diseño de planes de manejo pesquero que garantice la 

sustentabilidad de los recursos y la salud de los ecosistemas del PSO. 



 

 

   

 

ABSTRACT 

 

Trophic ecology studies on marine apex predators are essential to acquire a comprehension of 

prey-predator relationships and marine food webs structure. In this thesis, stomach content and 

stable isotopes data were used to further characterize trophic patterns of four co-occurring apex 

predators in the Eastern South Pacific (PSO) corresponding to Xiphias gladius, Prionace glauca, 

Isurus oxyrinchus and Lamna nasus. Trophic analyses of X. gladius, L. nasus and P. glauca 

indicated a high contribution of cephalopods in their diets, while I. oxyrinchus shown a mainly 

teleost diet, suggesting a potential resource partition processes among predators. Intraspecifically 

length was the most important variable that structured the diet of X. gladius, while for P. glauca 

and I. oxyrinchus the influence of spatial variables (latitude/longitude) on the diet composition 

confirm the opportunistic feeding behaviour of these predators. Intraspecific differences where 

unclear for L. nasus diet probably given the limited geographic scale. On the other hand, an 

interannual variability was identified on the isotopic predator signals. This could be attributed to 

the effects of El Niño Southern Oscillation (ENOS) on the marine food webs that would limit 

prey availability and promote predators migration processes towards the shore. The diet analyses 

performed on this study are novel for marine apex predators of the PSO and provide a new 

perspective on the ecology of these species, which can be used as an important input for fishing 

management plans that guarantee the sustainability of the resources and the health of the 

ecosystems of the PSO.  

 

 



I. INTRODUCCION 

 

Los depredadores tope cumplen roles fundamentales en la regulación de los ecosistemas, 

ya que, debido a las características y hábitos de su dieta, ejercen un fuerte control sobre la 

distribución y abundancia de los mesodepredadores (Baum & Worm 2009, Machovsky & 

Raubenheimer 2019). En este sentido, los estudios de sus relaciones tróficas no solo permiten 

adquirir una mayor comprensión sobre la dinámica de las tramas tróficas, sino que también 

aportan con antecedentes relacionados con los impactos antropogénicos y naturales sobre los 

ecosistemas (Young et al. 2015). 

 

En los ecosistemas del Pacífico Sur Oriental (PSO) cohabitan diversas especies de 

depredadores tope, entre los que se encuentran aves, mamíferos marinos, peces óseos y peces 

cartilaginosos (Young et al. 2015, Machovsky & Raubenheimer 2019), los cuales se caracterizan 

por abarcar una amplia distribución en el Océano Pacífico y por conectar ecosistemas que se 

encuentran a grandes distancias (e.g Machovsky & Raubenheimer 2019, Zárate et al. 2019). 

Entre estos depredadores, uno de los que tiene un mayor grado de interacción con pesquerías 

corresponde al pez espada (Xiphias gladius), un pez óseo de gran tamaño que puede superar los 3 

m de longitud (Chong & Aguayo 2009) y que se distribuye desde los 45ºN hasta los 45ºS 

tolerando un amplio rango de temperaturas (Palko et al. 1981). En Chile, la pesquería sobre este 

recurso cuenta con registros de captura desde 1938 asociados a la pesca artesanal (Barbieri et al. 

1990), sin embargo, desde los años 90’s, la apertura del mercado internacional generó un 

incremento de la demanda que causó un auge de la flota palangrera industrial y un importante 



 

 

   

 

crecimiento de la flota redera artesanal (Barbieri et al. 1990), cuyos desembarques totales 

superaron las 6.000 toneladas anuales (Barría et al. 2017). 

 

En Chile, en la actualidad la pesquería de X. gladius se desarrolla por la flota redera, la 

flota espinelera y la red de enmalle (Zárate et al. 2021). La flota palangrera con objetivo a X. 

gladius dejó de operar en el 2018 y si bien esta medida reduce las capturas sobre la fauna 

asociada (ver Acuña et al. 2002), la flota redera, aún operativa, se caracteriza por alcanzar un 

número no menor de este tipo capturas, con una alta ocurrencia de múltiples especies de 

depredadores tope, entre las que destacan el tiburón azulejo (Prionace glauca), el tiburón 

marrajo (Isurus oxyrinchus) y el tiburón marrajo sardinero (Lamna nasus) (Zárate et al. 2019, 

Zárate et al. 2021). Estos tiburones son especies epipelágicas de regiones oceánicas (e.g Kohler 

et al. 2002, Zárate et al. 2019), cuya remoción de los ecosistemas resulta preocupante, si se 

considera su lento crecimiento, madurez sexual tardía y largos períodos de gestación que los 

convierte en especies particularmente vulnerables a la sobreexplotación (Cortés 2000, Queiroz et 

al. 2020). 

 

La remoción de depredadores no solo afecta estas a especies particulares, sino que 

potencialmente podría impulsar fenómenos de cascada trófica (Baum & Worm. 2009, Heithaus 

et al. 2008), alterando dramáticamente el equilibrio de los ecosistemas (Heithaus et al. 2008) y 

por consecuencia, afectando a las pesquerías de estos depredadores y de otras especies 

coocurrentes del PSO (Baum & Worm et al. 2009, Heithaus et al. 2008, Queiroz et al. 2020). 

 



 

 

   

 

Considerando la potencial amenaza pesquera que experimentan los depredadores tope del 

PSO y su importante rol en las tramas tróficas, resulta fundamental el desarrollo de estudios de 

su ecología trófica que proporcionen una visión integral de las interacciones depredador-presa 

(García & Cochrane 2005, Zárate et al. 2018) y permitan profundizar la comprensión de las 

tramas tróficas (Majdi et al. 2017), ya que son la base del desarrollo de modelos ecosistémicos 

(e.g Kuhnert et al. 2016) y pueden suministrar insumos indispensables para el urgente diseño e 

implementación de planes de manejo pesquero con enfoque ecosistemico (Heithaus et al. 2008, 

Queiroz et al. 2020). 

 

En Chile, estudios sobre ecología trófica de X. gladius describen a esta especie como un 

depredador oportunista de amplio espectro trófico, que tiene a los cefalópodos y peces óseos 

como ítems alimentarios predominantes (e.g Ibáñez et al. 2004, Barría et al. 2007, Letelier et al. 

2009, Zárate et al. 2021). Por otro lado, los comportamientos tróficos del P. glauca, I. 

oxyrinchus y L. nasus son menos conocidos en el PSO (Klarian et al. 2018, Zárate et al. 2021), 

aunque estudios recientes señalan comportamientos generalistas de estas tres especies, con una 

alta contribución de peces óseos y cefalópodos en su dieta (Klarian et al. 2018, Zárate et al. 

2018, Zárate et al. 2019). Sin embargo, para adquirir una mayor comprensión sobre las 

dinámicas tróficas de los depredadores, es necesario considerar la variabilidad intraespecífica en 

la dieta (e.g Young et al. 2015), que a su vez puede estar condicionada por posibles procesos de 

competencia o segregación de recursos entre depredadores (Polis & Holt 1992, Papastomiteau et 

al. 2006, Gallagher et al. 2017), así como también por forzantes naturales, antrópicos, o una 

mezcla de ambos (Perry & Ommer 2003, Espino & Yamahiro 2012), proporcionando 



 

 

   

 

importantes desafíos metodológicos, técnicos y económicos para su análisis (Perry & Ommer 

2003, Speed et al. 2010).  

 

En el PSO uno de los forzantes de mayor influencia corresponde a los eventos de El 

Niño-Oscilación del Sur (ENOS) (Espino & Yamahiro 2012, Parada et al. 2013), cuyos efectos 

alteran radicalmente la distribución y abundancia de múltiples especies (e.g Arcos et al. 2001, 

Elorriaga-Verplancken et al. 2016, Hu et al. 2019), provocando como consecuencia efectos sobre 

el funcionamiento de las tramas tróficas y las pesquerías asociadas (Espino & Yamahiro 2012, 

Parada et al. 2013), sin embargo, a pesar de la magnitud de su influencia, poco se conoce sobre 

su efecto en los depredadores superiores (Zárate et al. 2021), siendo un foco de interés a 

desarrollar para comprender las dinámicas ecosistémicas que se producen bajo este fenómeno.  

 

El objetivo de la presente tesis fue analizar y caracterizar la ecología trófica de cuatro 

especies de depredadores tope coocurrentes en el PSO, correspondientes a X. gladius, P. glauca, 

I. oxyrinchus y L. nasus, considerando su variabilidad intra e interspecífica y la influencia de 

variables espaciotemporales sobre sus patrones de dieta.  

 

Para abordar dichas temáticas, la presente tesis se subdividió en tres (3) capítulos:  

 

- El primer capítulo se centró en el uso de datos de análisis de contenido estomacal e 

isotopos estables para describir la dieta de los depredadores, además de identificar 

probables procesos de segregación de recursos entre especies.  

 



 

 

   

 

- El segundo capítulo abordó la influencia de variables espaciotemporales, talla y sexo 

sobre los patrones tróficos de los depredadores, utilizando como modelo, un Árbol de 

Clasificación CART.  

 

- Finalmente, en el tercer capítulo se caracterizaron las dinámicas del nicho trófico en 

función de la variabilidad interanual, infiriendo posibles efectos del fenómeno de El 

Niño-Oscilación del Sur (ENOS) sobre los patrones tróficos de los depredadores.  

 

 



 

 

   

 

II. RESULTADOS 

CAPÍTULO 1. 

 

 

Ecología trófica y partición de recursos entre depredadores tope 

coocurrentes del Pacífico Sur Oriental 

 

 

Short title: Partición de recursos entre depredadores coocurrentes del PSO 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

Resumen  

Se desarrollaron modelos mixtos de isótopos estables con inferencia bayesiana para caracterizar 

la dieta y los hábitos tróficos de cuatro especies de depredadores tope coocurrentes del PSO, 

Xiphias gladius, Prionace glauca, Isurus oxyrinchus y Lamna nasus. El modelo de mezcla 

identificó a los cefalópodos y peces óseos como ítems dominantes en la dieta de los 

depredadores, con diferencias en la contribución de cada ítem particular. X. gladius, L. nasus y 

P. glauca presentaron una dieta dominada por cefalópodos, mientras que I. oxyrinchus registró 

una mayor contribución de peces óseos en su dieta, lo que sugiere probables procesos de 

partición de recursos entre especies. Los depredadores registraron diferencias intraespecíficas de 

dieta entre individuos juveniles y adultos, cuya dinámica se puede asociar a cambios fisiológicos 

vinculados con la ontogenia de los depredadores. Así, individuos adultos registraron una mayor 

contribución de presas grandes en su dieta, respecto a los juveniles. Además, P. glauca y L. 

nasus exhibieron diferencias de sus señales isotópicas en función de su estado de madurez, lo 

que sugiere probables procesos de segregación espacial y/o dietaria de estas especies, que podría 

minimizar la competencia intraespecífica por recursos, permitiendo la coexistencia de múltiples 

individuos. Los resultados acá expuestos proporcionan antecedentes de un enfoque poco 

explorado y de gran utilidad hacia a la compresión de las complejas tramas tróficas del PSO.  

 

 

 

Keywords: Ecología trófica, nicho isotópico, isótopos estables, modelos mixtos, Pacífico sur 

oriental 

Introducción 



 

 

   

 

Los análisis de ecología trófica de los depredadores tope son una herramienta 

indispensable para adquirir una mayor comprensión sobre las tramas tróficas (Machovsky & 

Raubenheimer 2019), ya que junto con proporcionar antecedentes sobre las interacciones 

depredador-presa, aportan con información sobre los flujos de energía de los ecosistemas (Majdi 

et al. 2017, Klarian et al. 2018) y los probables efectos de perturbaciones antrópicas y/o 

naturales sobre los ecosistemas (e.g Young et al. 2015).  

 

En el PSO, uno de los depredadores que tiene un mayor grado de interacción con 

pesquerías corresponde al pez espada (Xiphias gladius), un pez óseo de gran tamaño que puede 

superar los 3 m de longitud (Chong & Aguayo 2009), cuya pesquería se caracteriza por alcanzar 

altas tasas de captura de fauna asociada de otros depredadores tope, como el tiburón azulejo 

(Prionace glauca), el tiburón marrajo (Isurus oxyrinchus) y el tiburón marrajo sardinero (Lamna 

nasus), que en conjunto pueden superar al 70% del total de las capturas (Acuña et al. 2002). Esto 

genera un foco de preocupación si se considera que, debido a su lento crecimiento, tardía edad de 

maduración y baja fecundidad, se han registrado sostenidas reducciones de sus poblaciones a 

nivel global (e.g Myers et al. 2007, Pacoureau et al. 2021), calificándolos como especies 

particularmente vulnerables ante la acción de pesquerías y con pocas probabilidades de 

recuperarse rápidamente de la sobrexplotación (Cortés 2000). Además, la consecuente remoción 

de depredadores también podría provocar fenómenos de cascada trófica (Baum & Worm 2007, 

Heithaus et al. 2008) y por consecuencia alterar drásticamente la estructura de las comunidades y 

ecosistemas (Baum & Worm 2007).  

En este escenario, para conservar los ecosistemas y garantizar la sustentabilidad de las 

poblaciones de estos depredadores, es necesario contar con información actualizada sobre sus 



 

 

   

 

historias de vida, su ecología y su susceptibilidad a la sobreexplotación (e.g García & Cochrane 

2005), por esta razón, los estudios de ecología trófica adquieren un carácter esencial, ya que 

proporcionan una visión integral de las interacciones depredador-presa (Majdi et al. 2018), 

suministrando valiosos insumos para el diseño de planes de manejo pesquero que garanticen la 

sustentabilidad de los recursos y de los ecosistemas (Baum & Worm 2009). 

 

Uno de los procedimientos tradicionales para estudiar los hábitos tróficos de los 

depredadores marinos es el análisis de contenido estomacal (Majdi et al. 2018), que consiste en 

la identificación, mediante claves taxonómicas, de los restos de organismos que se encuentran en 

el interior del tracto digestivo de los individuos (Hyslop 1980, Majdi et al. 2018). Esta técnica 

tiene importantes limitantes debido a la digestión diferencial de las presas, en donde presas 

pequeñas y/o sin restos óseos, que son digeridas rápidamente, pueden ser ítems importantes de la 

dieta, pero no ser reflejados en los análisis estomacales y como consecuencia es posible 

subestimar o sobreestimar los ítems alimentarios encontrados (Majdi et al. 2018). Sin embargo, a 

pesar de sus limitaciones, al proporcionar un alto grado de confianza a nivel taxonómico, resulta 

ser una valiosa fuente de información sobre las relaciones depredador-presa y las tramas tróficas 

asociadas (Young et al. 2015).   

 

En las últimas décadas, los métodos basados en trazadores bioquímicos (como los 

isótopos estables y ácidos grasos), han adquirido en rol protagónico en la caracterización de la 

dieta de múltiples especies (Majdi et al. 2018). El análisis se basa en que la concentración de los 

trazadores de las presas se refleja predeciblemente en los depredadores (Post 2002), 

proporcionando indicios sobre la contribución de cada presa en la dieta del depredador (Stock & 



 

 

   

 

Semmens 2016). Su uso se ha enfocado principalmente en la cuantificación de isótopos estables 

de C13 y N15 en distintos tejidos de los organismos (Majdi et al. 2018), ya que las señales 

isotópicas de δ15N comúnmente aumentan de 2 a 4 ‰ entre las presas y el depredador, por lo 

tanto es utilizado como un estimador de la posición trófica que alcanza sus mayores valores en 

depredadores superiores (Post 2002). Por otro lado, las señales isotópicas de δ13C permanecen 

relativamente constantes entre presas y depredadores, proporcionando información sobre hábitats 

de alimentación y desplazamientos de los organismos (e.g Post 2002, Hu et al. 2019). De esta 

forma, valores enriquecidos en δ13C se asocian a zonas de alta productividad primaria y regiones 

costeras, mientras que, señales empobrecidas de δ13C indicarían una alimentación en zonas 

oligotróficas (e.g Post 2002, Hu et al. 2019). El uso de señales isotópicas para caracterizar la 

dieta se puede complementar mediante observaciones directas de análisis del contenido del 

estomacal (u otro método), de esta forma, la integración de ambos enfoques particulares permite 

una estimación de mayor precisión de la dieta (Majdi et al. 2018). Además, el uso de las señales 

isotópicas se puede utilizar para describir procesos de partición de recursos (Layman et al. 2007) 

e inferir la variabilidad de dieta de una población (Layman et al. 2007, Jackson et al. 2011). 

 

Los patrones tróficos tanto de X. gladius como de los tiburones capturados como fauna 

asociada han sido estudiados previamente en el PSO, caracterizándolos tradicionalmente 

mediante análisis de contenido estomacal (e.g Ibáñez et al. 2004, Letelier et al. 2009, López et 

al. 2009, 2010) y recientemente por medio del uso de marcadores bioquímicos (e.g Klarian et al. 

2018, Zárate et al. 2019, 2021). De esta forma, estudios sobre la ecología trófica del X. gladius, 

describen a esta especie como un depredador oportunista de amplio espectro trófico, que tiene a 

los cefalópodos y peces óseos como ítems alimentarios predominantes (Ibáñez et al. 2004, Barría 



 

 

   

 

et al. 2007, Letelier et al. 2009). Por otro lado, los comportamientos tróficos de los tiburones son 

menos conocidos en el PSO (Klarian et al. 2018), aunque estudios recientes señalan 

comportamientos generalistas de estas especies, con una gran importancia de peces óseos y 

cefalópodos en su dieta (Klarian et al. 2018, Estupiñan et al. 2019, Zárate et al. 2019, 2021), y si 

bien estos análisis se encuentran relativamente bien desarrollados, la variabilidad intraespecífica 

y el componente dinámico de la dieta suele ser poco considerado (Sanford et al. 2003, Wieters et 

al. 2008, Young et al. 2015), aun cuando se ha descrito que los requerimientos energéticos y la 

dieta pueden variar acorde a la ontogenia, la talla o el sexo (e.g Lucifora et al. 2009, Estupiñan et 

al. 2019), siendo la partición de recursos un mecanismo común que permite la coexistencia de 

múltiples depredadores (Gallagher et al. 2017). 

 

El objetivo de este estudio fue analizar y caracterizar la dieta de cuatro especies de 

depredadores tope coocurrentes en el PSO correspondientes a X. gladius. P. glauca, I. oxyrinchus 

y L. nasus, empleando modelos mixtos de dieta que consideren la variabilidad intraespecífica de 

la dieta de los depredadores. 

 

 

 

 

 

Materiales y métodos 

Área de estudio y colecta de depredadores tope 



 

 

   

 

El área de estudio corresponde al Pacífico Sur Oriental (entre 23°-33°S y 77°-83°W) (Fig. 

1) que se caracteriza por presentar condiciones ambientales dominadas por el sistema de 

corriente de Humboldt (Yáñez 2009), con aguas ricas en nutrientes que favorecen la producción 

de fitoplancton (Espíndola et al. 2009) y sustentan una gran biomasa de organismos de diferentes 

taxones y niveles tróficos (Yáñez 2009, Espino & Yamahiro 2012). Bajo el Programa de 

Seguimiento de Recursos Altamente Migratorios del IFOP (ver Zárate et al. 2021), se analizaron 

ejemplares de X. gladius (n=140), P. glauca (n=89), I. oxyrinchus (n=98) y L. nasus (n=70) 

capturados por la flota palangrera y redera que tuvo como objetivo a X. gladius. A cada 

individuo capturado se le registró la talla (longitud de horquilla, LH), se le extrajo el estómago y 

se le determinó el sexo. La talla de X. gladius se obtuvo midiendo desde el extremo anterior de la 

mandíbula inferior hasta la horquilla de la aleta caudal, mientras que, la talla de los tiburones se 

determinó midiendo desde punta del rostro hasta la horquilla de la cola, según las medidas 

estándar para estas especies (e.g Barria et al. 2017). Para el análisis de modelos mixtos de dieta, 

se extrajo tanto una muestra de tejido muscular de los depredadores, como de las presas 

identificadas en su estómago. 

 

Los depredadores se clasificaron en dos grupos según la talla promedio de madurez 

sexual (L50), (juveniles y adultos), con tallas de madurez diferenciadas según sexo. Se utilizó la 

talla de madurez sexual definida por Zárate (1997) para Xiphias gladius (machos 1.52 m; 

hembras 1.65 m) y por Francis & Duffy (2009) para P. glauca (machos 1.90 m; hembras 1.70 

m), I. oxyrinchus (machos 1.80 m; hembras 2.75 m) y L. nasus (machos 1.40 m; hembras 1.70 

m).  

Análisis de isótopos estables 



 

 

   

 

Las muestras de los tejidos musculares de los depredadores y de sus presas, fueron 

lavadas con abundante agua mili-Q y en el caso de los tiburones, adicionalmente se utilizó 

cloroformo-metanol (2:1) para extraer el exceso de lípidos y urea (Klarian et al. 2018). Las 

muestras (de 1 mg aproximadamente) se sometieron a agitación continua por 30 minutos, se 

enjuagaron con abundante agua mili-Q y posteriormente fueron secadas a 40°C por 12 h. Tras 

estos procedimientos, las muestras fueron reducidas con un mortero y guardadas en un desecador 

según lo descrito por Klarian et al. (2018). Finalmente, las señales isotópicas se cuantificaron 

con un espectrómetro de masas en modo flujo continuo, acoplado con un analizador elemental y 

sus valores fueron reportados en notación de δ, utilizando como estándar a Pee Dee Belemita 

para δ13C y N atmosférico para δ15N. De esta forma, se determinaron las señales isotópicas 

según: δ13C o δ15N = [(R muestra / R estándar) – 1] × 100, donde R fue 13C/12C o 15N/14N 

respectivamente. La precisión de la medición fue de 0.01‰ tanto para δ 13C, como para δ 15N. 

 

Análisis de contenido estomacal 

Las presas encontradas en el interior de los estómagos fueron identificadas con una lupa 

estereoscópica hasta el nivel taxonómico más bajo posible a partir de claves y/o descripciones 

taxonómicas para peces (Nakamura et al. 1986, Cohen et al. 1990) y moluscos (Rocha 2003); sin 

embargo, debido a su grado de digestión y la dificultad de una identificación taxonómicamente 

precisa, las presas fueron agrupadas en diez grupos funcionales, que se definieron siguiendo a 

Klarian et al. (2018) (Tabla 1). 

 

El análisis estomacal se realizó mediante los métodos clásicos Numéricos (N), 

Gravimétricos (G) y por Frecuencia de ocurrencia (FO) de cada ítem alimentario (Hyslop 1980). 



 

 

   

 

Con estos estos resultados se calculó el Índice de Importancia PSIRI (Brown et al. 2011), que es 

la estandarización de Índice de importancia Relativa (IRI), ya que es un buen indicador de la 

contribución de las presas en la dieta de los depredadores (Brown et al. 2011). El %PSIRI se 

determinó mediante la expresión: 

 

Donde %FO representa al porcentaje de Frecuencia de ocurrencia, mientras que %PG y 

%PN corresponden a los Índices Gravimétricos y Numéricos ajustados por la Frecuencia de 

ocurrencia, respectivamente. 

 

Análisis de modelos mixtos de dieta 

Para el desarrollo de los modelos mixtos de dieta, se utilizaron las señales isotópicas de 

δ13C y δ15N de los depredadores y sus presas. Cuando los ítems presa contaron con pocos 

registros isotópicos (menor a 5 muestras), se incorporaron las señales isotópicas señaladas por 

Klarian et al. (2018) para ese ítem particular (Ver Tabla 1). Según el depredador, se utilizaron 

distintos factores de enriquecimiento trófico (FET), de esta forma, para los tiburones se aplicó lo 

propuesto por Kim et al. (2011) de 1,7±0,5‰ y 3,7±0,4‰ para δ13C y δ15N, respectivamente, 

mientras que para X. gladius se utilizó un FET de 0,4±1,3‰ y 3,4±1,0‰ para δ13C y δ15N, 

respectivamente (Post 2002). Se incorporaron los resultados de análisis de contenido estomacal 

(%PSIRI de cada presa) como información previa y se utilizó un modelo bayesiano con 1000 

pseudoréplicas para obtener la probabilidad de consumo de cada ítem presa. Todos los 

procedimientos se realizaron mediante el paquete de R MixSIAR (Stock & Semmens 2016). 

Señales isotópicas y caracterización de nicho  



 

 

   

 

A partir de las señales isotópicas obtenidas de las muestras de tejido muscular, se 

caracterizó el nicho isotópico de los depredadores, que es una aproximación indirecta de su nicho 

trófico (Newsome et al. 2007) y proporciona antecedentes sobre la variabilidad de la dieta y 

posibles procesos de competencia o segregación de recursos entre depredadores (Layman et al. 

2007, Jackson et al. 2011). La amplitud del nicho isotópico está determinada por la dispersión de 

las señales de carbono (δ13C) y nitrógeno (δ15N) en un espacio bivariado (Newsome et al. 2007), 

por lo que puede ser cuantificado mediante unidades de área (Jackson et al. 2011). En el presente 

estudio se calculó el área estándar corregida de la elipse (SEAC), que es un buen indicador de la 

amplitud del nicho (Jackson et al. 2011), también se calculó la estimación bayesiana del área 

estándar de la elipse (SEAB) en base a 10,000 pseudorreplicas posteriores que permitió hacer 

comparaciones de la amplitud de nicho (Jackson et al. 2011). Finalmente, se calculó el grado de 

superposición de nicho entre especies según lo estipulado por Jackson et al. (2011). Todas las 

métricas de nicho, SEAC, SEAB y la superposición de nicho se calcularon utilizando el paquete 

SIBER de SIAR en R (Jackson et al. 2011).  

 

Resultados  

Análisis de contenido estomacal y modelos mixtos 

Se analizaron 253 estómagos con contenido reconocible, correspondientes a X. gladius 

(n=170), P. glauca (n=36), I. oxyrinchus (n=33) y L. nasus (n=14). Las presas identificadas 

tuvieron una alta diversidad taxonómica abarcando cefalópodos, crustáceos, peces óseos, peces 

cartilaginosos y mamíferos marinos (Tabla 1).  

 



 

 

   

 

Tanto el análisis de contenido estomacal, como los modelos mixtos de dieta, identificaron 

a los cefalópodos, jureles, barracudas y peces pequeños, como presas comunes para todas las 

especies de depredadores estudiadas, sin embargo, se registraron amplias diferencias intra e 

interespecíficas en el grado de contribución de cada ítem particular. Así es como, los cefalópodos 

presentaron una alta importancia en la dieta de X. gladius, L. nasus y P. glauca, mientras que, I. 

oxyrinchus presentó aportes mayoritarios de peces óseos en su dieta, con una casi nula 

contribución los cefalópodos (Fig. 2). En general, la contribución de cada presa obtenida partir 

del análisis de contenido estomacal (%PSIRI) mostró tendencias similares a las contribuciones 

determinadas por los modelos mixtos de dieta, con una ligera sobreestimación del aporte de 

cefalópodos en juveniles de P. glauca y una subestimación del aporte de mamíferos marinos en 

la dieta de P. glauca e I. oxyrinchus (Fig. 2).  

 

El estado de madurez sexual fue un factor diferenciador de la dieta todos los 

depredadores estudiados, con excepción de L. nasus que, tanto en juveniles como en adultos, 

registró una dieta mayoritariamente de cefalópodos (Fig. 2d). Así es como, para X. gladius, los 

juveniles de presentaron un mayor aporte de peces óseos en la dieta, mientras que ejemplares 

adultos registraron una alta contribución de cefalópodos (%PSIRI ~ 60%), muy por sobre lo 

observado en juveniles (%PSIRI ~30%). Para P. glauca, los juveniles presentaron una alta 

contribución de cefalópodos en su dieta (%PSIRI > 60%), mientras que los adultos redujeron la 

importancia de este ítem (%PSIRI < 30%) incrementando el aporte de presas de mayor tamaño a 

la dieta, tales como, peces óseos y tiburones (Fig. 2b). Para I. oxyrinchus, se registraron elevados 

aportes de peces pequeños en la dieta de individuos adultos (%PSIRI > 90%), muy por sobre lo 

expuesto por los individuos juveniles (%PSIRI < 20%), sin embargo, es necesario considerar, 



 

 

   

 

que del total de muestras estomacales reconocibles, solo una (1) fue de individuos adultos (Fig. 

2c).  

 

Amplitud de nicho y diferencias isotópicas a nivel intra e interespecífico 

Las señales isotópicas presentaron diferencias entre las distintas especies de depredadores 

tope, tanto para la señal de δ13C (Test de Kruskal-Wallis, χ2=84,35, p<0,0001) como para δ15N 

(Test de Kruskal-Wallis, χ2=130,7, p<0,0001). Los resultados de las comparaciones entre pares 

indican que estas diferencias se debieron a señales isotópicas de δ13C significativamente más 

empobrecidas para L. nasus (Test U de Mann-Whitney, p<0,0001) y más enriquecidas para X. 

gladius, respecto al resto de los depredadores (Test U de Mann-Whitney, p<0,0001). Por otro 

lado, las señales isotópicas de δ15N de I. oxyrinchus y P. glauca registraron los valores más 

enriquecidos sin diferencias significativas entre ambas firmas isotópicas. 

 

La mayor amplitud de nicho fue registrada por X. gladius (SEAc = 17,29 ‰2) que abarcó 

más del doble de la amplitud registrada por los tiburones (Fig. 3). Entre los tiburones, L. nasus 

fue la especie con mayor amplitud (SEAc = 6,22 ‰2), explicada por una alta dispersión de las 

señales isotópicas del δ15N, mientras que los tiburones P. glauca e I. oxyrinchus presentaron 

nichos considerablemente más pequeños (SEAc = 4,07 ‰2 y 5,37 ‰2, respectivamente) (Tabla 

2). 

  

 Las especies que registraron una mayor proporción de superposición de nicho fueron L. 

nasus y X. gladius compartiendo un 5,44 ‰2 de unidades isotópicas, correspondientes a más del 

85% del nicho isotópico de L. nasus. Similar a lo observado para P. glauca e I. oxyrinchus que 



 

 

   

 

compartieron 3,28 ‰2 unidades isotópicas, correspondientes a alrededor de un 80% del total del 

nicho isotópico de P. glauca. Por otro lado, tanto L. nasus como X. gladius, registraron una baja 

superposición con P. glauca e I. oxyrinchus compartiendo menos del 10% de sus nichos 

isotópicos. 

 

A nivel intraespecífico, se registró una diferenciación asociada al estado de madurez en 

las señales isotópicas de P. glauca y L. nasus. Así es como, los juveniles de P. glauca 

presentaron señales isotópicas más empobrecidas de δ13C al ser comparados con los adultos, pero 

con señales de δ15N significativamente más enriquecidas (Tabla 3). En tanto, los individuos 

adultos de L. nasus registraron señales más empobrecidas, tanto para el δ13C, como para el δ15N 

respecto a individuos juveniles. Por otro lado, X. gladius e I. oxyrinchus no presentaron 

diferencias intraespecíficas en sus señales isotópicas asociadas a su madurez sexual (Fig. 4, 

Tabla 3). 

 

Discusión 

Los resultados de la integración de modelos mixtos de dieta, con análisis de contenido 

estomacal, proporcionaron una visión general y clara de la ecología trófica de los depredadores 

tope del PSO, registrando una amplia dominancia de cefalópodos y peces óseos en sus dietas, 

que son patrones similares a los descritos para la zona (e.g Letelier et al. 2009, López et al. 2009, 

López et al. 2010, Klarian et al. 2018, Zárate et al. 2021). Sin embargo, se registraron 

diferencias intra e interespecíficas de la dieta de los depredadores, dando cuenta de una 

variabilidad poco descrita para el PSO, que podría ser atribuible a una posible partición de 

recursos entre depredadores (Polis & Holt 1992, Papastomiteau et al. 2006). 



 

 

   

 

 

Caracterización de la dieta de los depredadores  

La dieta de X. gladius tuvo a los cefalópodos como el ítem presa de mayor contribución 

en su dieta, con resultados similares a los registrados recientemente en el PSO (Zárate et al. 

2019, 2021) y en el Atlántico Norte (Hernández-García 1995, Chancollon et al. 2006), sin 

embargo, se ha descrito una contribución mayoritaria de peces óseos en la dieta de X. gladius en 

el Mediterráneo y en el Atlántico Este (Salman 2004, Abib et al. 2017), confirmando el 

comportamiento generalista/oportunista de esta especie (e.g Abib et al. 2017). Los modelos 

mixtos de dieta permitieron la identificación de cambios intraespecíficos de la dieta de X. gladius 

variando desde una dieta con gran aporte de peces óseos en individuos juveniles, a una dieta 

compuesta principalmente por cefalópodos en individuos adultos, correspondiente a una 

dinámica trófica similar a la descrita por Letelier et al. (2009), para el PSO.  

 

Una elevada contribución de cefalópodos también fue registrada para la dieta de L. nasus, 

que es un resultado ya observado en el PSO (Zárate et al. 2021), pero que presenta amplias 

diferencias respecto otras regiones oceánicas, así es como en el Atlántico Sur (Belleggia et al. 

2021) o el Atlántico Norte (Joyce et al. 2002) se han descrito dietas con una mayor contribución 

de peces óseos, lo que indicaría una alta plasticidad de su dieta (Abib et al. 2017). Los modelos 

mixtos de dieta no evidenciaron diferencias ontogenéticas en L. nasus, pero si se registraron 

diferencias en sus señales isotópicas, lo que puede ser indicador de una segregación espacial de 

los individuos, con una preferencia de juveniles para alimentarse en zonas de mayor 

productividad, mientras que individuos adultos se inclinarían por una alimentación en regiones 

oligotróficas (Post 2002), lo que sería un comportamiento inédito para esta especie en el PSO. 



 

 

   

 

 

Para P. glauca se registró una alta contribución de cefalópodos en la dieta, similar a lo 

registrado para el Pacífico Norte (Kohler et al, 2002, Kubodera et al. 2007, Hernández-Aguilar et 

al. 2015). La variabilidad intraespecífica de la dieta de P. glauca, se ha observado previamente 

en el PSO, con registros de una reducción en la contribución de cefalópodos en individuos de 

mayor tamaño (e.g Estupiñan et al. 2019) que se ajustan los resultados definidos por los modelos 

mixtos de dieta. Para I. oxyrinchus, la mayor contribución en la dieta fue de peces óseos, similar 

a lo descrito para el Pacífico Norte (e.g Velasco 2015). Los modelos mixtos señalaron a la 

madurez sexual de I. oxyrinchus como un factor determinante en la composición de la dieta, sin 

embargo, solo se analizó el contenido estomacal una (1) muestra de individuos adultos, lo que 

proporciona gran incertidumbre sobre esta dinámica trófica. Este predominio clases de talla 

pequeñas es común para en esta zona del PSO (Bustamante & Bennett 2013, Klarian et al. 2018, 

Zárate et al. 2019), lo que sugiere que las hembras de I. oxyrinchus podrían utilizar esta región 

como una zona de crianza (Bustamante & Bennett 2013). 

 

Los cambios ontogénicos en la dieta se expresaron con mayor claridad en X. gladius y P. 

glauca, cuya variabilidad puede ser una ventaja a nivel de especie que reduce los procesos de 

competencia por recursos (Ebert 2002). La variabilidad en la dieta se puede explicar si se 

considera que los individuos más grandes tienden a tener requisitos metabólicos más altos que 

los más pequeños (e.g Kim et al. 2012) y por consecuencia deben adquirir una mayor fuente de 

energía, lo que impulsaría la depredación sobre presas más grandes (Lucifora et al. 2009), 

además es probable que individuos de mayor talla sean más rápidos y eficientes para capturar 



 

 

   

 

presas más grandes (Espinoza et al. 2015), lo que explicaría los cambios de dieta experimentados 

por P. glauca y X. gladius. 

Los cefalópodos fueron uno de los ítems presa principales para los depredadores, 

cumpliendo un rol esencial en las tramas tróficas al vincular el micronecton con los depredadores 

superiores (Doubleday et al. 2016). Las altas contribuciones de este grupo en la dieta los 

depredadores estudiados, ya ha sido descrita para el PSO (e.g Zárate et al. 2021), y 

probablemente se deba a una alta abundancia relativa de este grupo en esta región (Ibáñez et al. 

2015, Hu et al. 2019). 

 

La alta contribución de mamíferos marinos para la dieta de los tiburones P. glauca e I. 

oxyrinchus se explica por una baja frecuencia de ocurrencia, pero una alta contribución en peso, 

que le proporcionó elevados valores de %PSIRI. Los comportamientos tróficos de estos 

tiburones sobre mamíferos marinos ya se habían descrito para estas especies en el PSO (Klarian 

et al. 2018, Zárate et al. 2019), y si bien en este estudio no se identificaron restos de mamíferos 

en L. nasus, Zárate et al. (2019) registró la presencia de ácido mirístico en sus tejidos, el cual 

corresponde a un ácido graso que es particularmente alto en la grasa de los delfines, lo cual 

proporciona indicios de una probable contribución en la dieta de esta especie (Zárate et al. 2019). 

La depredación de los tiburones sobre mamíferos marinos en el PSO probablemente se deba a 

comportamientos oportunistas de depredación sobre delfines pequeños y jóvenes (Klarian et al. 

2018), sin embargo, Machovsky & Raubenheimer (2019) proponen que los tiburones podrían 

depredar selectivamente sobre capas con alto contenido lipídico de mamíferos marinos para 

mantener su equilibrio nutricional.  

 



 

 

   

 

 

 

Amplitud y superposición de nicho 

Se registraron similitudes entre los nichos isotópicos de X. gladius y L. nasus, que fueron 

de mayor tamaño (SEAc = 17,29 ‰2 y SEAc = 6,22 ‰2, respectivamente) y presentaron un alto 

grado de superposición. Por otro lado, los nichos de P. glauca e I. oxyrinchus fueron de menor 

amplitud y similares entre si (SEAc = 4,07 ‰2 y SEAc = 5,37 ‰2, respectivamente). Sin 

embargo, registraron una muy baja superposición con L. nasus y X. gladius, lo que podría indicar 

probables procesos de partición de recursos entre depredadores, segregando los hábitos tróficos 

de X. gladius y L. nasus, de los hábitos tróficos de P. glauca e I. oxyrinchus. 

 

La mayor amplitud de nicho de X. gladius es un indicador de la alta plasticidad de la dieta 

de este depredador (Layman et al. 2007), que se puede explicar a partir de sus adaptaciones 

morfológicas y fisiológicas únicas, como el sistema vascular a contracorriente y características 

visuales adaptadas a poca luminosidad que le permiten depredar sobre una gran diversidad de 

presas (Fritsches et al. 2005), como por ejemplo, presas mesopelágicas como mictófidos y 

barracudas señaladas en los modelos mixtos (Logan et al. 2020). Esta plasticidad de la dieta se 

ha observado históricamente para el PSO, con descripciones de la dieta de X. gladius durante los 

años 90’s que indicaban un contribución mayoritaria de peces óseos (Daza 2002), mientras que 

durante los años 2000’s la dieta estuvo constituida casi en su totalidad por cefalópodos (e.g 

Letelier et al. 2009), siendo esta transición atribuida a un incremento de presencia y abundancia 

del calamar de Humboldt (Dosidicus gigas) en la zona centro-sur de Chile (35° - 40° S) durante 

los 2000’s (Cubillos et al. 2004). Similar capacidad de plasticidad puede que posea L. nasus, 



 

 

   

 

cuya dieta que obtuvo una alta contribución de cefalópodos difiere de otras zonas geográficas 

(e.g Belleggia et al. 2021). lo que potencialmente explicaría su mayor amplitud de nicho respecto 

al resto de los tiburones.  

 

En general, los depredadores presentaron presas comunes (cefalópodos, peces pequeños 

jureles y barracudas), lo que indicaría probables procesos de competencia por presas cuando 

estas son limitantes, sin embargo, los depredadores podrían estar actuando como 

generalistas/oportunistas, dependiendo de la disponibilidad de las presas (Layman et al. 2007, 

Zárate et al. 2019), por lo que es necesario incrementar la escala espaciotemporal de este estudio 

para obtener conclusiones de mayor precisión (Zárate et al. 2021). 

 

Impactos de pesquerías sobre hábitos tróficos de depredadores topes del PSO 

La alta productividad marina del PSO sustenta diversas pesquerías (Espino & Yamahiro 

2012), cuyos efectos sobre las tramas tróficas no son bien comprendidos (Gallagher et al. 2017, 

Queiroz et al. 2020). Por un lado, se encontrarían las pesquerías que tienen como objeto a las 

presas de los depredadores tope, que reducirían su disponibilidad y potenciarían probables 

procesos de competencia entre depredadores (Zárate et al. 2019). Por otro lado, las pesquerías 

que tienen como objetivo a depredadores tope, han demostrado sus impactos negativos no solo 

en las poblaciones de las especies objetivo, sino también en la estructura y funcionalidad del 

ecosistema, provocando en el peor de los casos, stocks insostenibles de estas especies (Griffiths 

et al. 2010).  

 



 

 

   

 

Efectos de las pesquerías ya se han descrito para los depredadores del PSO, así es como, 

tanto P. glauca como I. oxyrinchus han registrado un descenso del nivel trófico en función del 

tiempo (Klarian et al. 2016), que es atribuido a cambios dietarios, probablemente debido a la 

disponibilidad de las presas y/o a los efectos indirectos de la pesquería en aguas del Pacífico Sur 

Oriental (Klarian et al. 2016). En este contexto, particularmente de interés resulta la intensa 

pesquería sobre el jurel (Trachurus murphyi), que es una presa de gran importancia para en la 

dieta de los depredadores superiores en el PSO (e.g Ibáñez et al. 2003, López et al. 2009). Sus 

efectos sobre las tramas tróficas son desconocidos (Klarian et al. 2018). Un posible impacto de 

su pesquería podría ser el incremento de las poblaciones de cefalópodos, ya que se ha descrito 

que reducciones de stocks de peces permitirían un incremento del reclutamiento de cefalópodos 

(Doubleday et al. 2016), incrementado como consecuencia sus abundancias en el PSO (Keyl et 

al. 2008, Young et al. 2015). En este contexto, la alta plasticidad de la dieta de X. gladius, puede 

ser una ventaja para sobrellevar la potencial dinámica de la estructura de las tramas tróficas; sin 

embargo, los efectos podrían ser adversos para las poblaciones de I. oxyrinchus que no tienen a 

los cefalópodos como ítem presa dominante en su dieta (Klarian et al. 2018), por lo que la 

reducción de sus potenciales presas podría impulsar un incremento de la competencia por ellas, 

generando un mayor grado de amenaza para sus poblaciones (Polis & Holt 1992).  

 

Si bien los modelos mixtos de dieta proporcionaron una visión clara respecto de los 

patrones de alimentación de los depredadores tope del PSO, la dieta de los depredadores está 

determinada por muchos componentes ecológicos, incluido el comportamiento de alimentación, 

la variabilidad espaciotemporal del uso del hábitat, la diversidad y disponibilidad de presas y su 

aporte energético, además de sus interacciones interespecíficas e intraespecíficas y el 



 

 

   

 

forzamiento ambiental (e.g Alegre et al. 2015), por lo que estos resultados proporcionan solo el 

primer paso para comprender la dinámica de las tramas tróficas, por lo que son necesarios 

estudios que pongan a prueba hipótesis relacionadas con estos patrones. 
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TABLAS 

 

Tabla 1. Grupos funcionales de las presas identificadas en los análisis de contenido estomacal y 

sus señales isotópicas (± 1 SD). 

Ítem Grupo N δ13C (‰) δ15N (‰) Taxas 

ALEP Barracuda 6 -16,8 ± 1,6 20,8 ± 0,6 Alepisaurus ferox 

 

CEF Cefalópodos 138 -16,4 ± 2,2 19,5 ± 2,1 Todarodes filippovae 

Doscidicus gigas 

Onychoteuthis sp. 

Cefalópodos indet. 

 

CRU Crustáceos 15 -17,2+1,5 18,6+2,6 Crustáceos indet. 

 

JUR Mackerel 49 -16,7 ± 2,0 18,3 ± 3,4 Trachurus murphyi   

Scomber japonicus 

 

MAM* Mamíferos 5 -17,9 ± 1,4 14,8 ± 3,7 Delphinidae 

Mamíferos indet. 

 

MIC Mictófidos 21 -16,3 ± 2,1 19,8 ± 1,6 Mictófidos indet. 

 

PECPEQ 

 

Peces 

pequeños 

21 -18,3 ± 2,4 17,0 ± 2,2 Cubiceps pararradiatus 

Bleekeria spp.  

Sygnathidae                          

Peces indet. 

 

TIB Condrictios 1 -13,9 ± 1,0 22,2 ± 1,0 Isurus oxyrinchus 

Carcharhinidae 

Tiburones indet. 

 

 
 

TUNA Atún 16 -15,6 ± 1,1 20,5 ± 1,2 Thunnus spp. 

 

XIPHIAS Pez espada 1 -14,1 ± 1,0 17,0 ± 1,0 Xiphias gladius 

*Señales isotópicas extraídas de Klarian et al. (2018). 

 

https://es.wikipedia.org/wiki/Thunnus


 

 

   

 

Tabla 2. Área de superposición de nicho isotópico corregida por tamaño de muestra para 

depredadores tope que cohabitan en el PSO (SEAc) 

Interacción X. gladius 

(17,29 ‰2) 

P. glauca 

(4,07 ‰2) 

I. oxyrinchus 

(5,37 ‰2)  

L. nasus 

(6,22 ‰2) 

X. gladius X 1,35 1,46 5,44 

P. glauca  1,35 X 3,28 0,08 

I. oxyrinchus 1,46 3,28 X 0,46 

L. nasus 5,44 0,08 0,46 X 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

Tabla 3. Señales isotópicas (± 1 SD) de tejido muscular de depredadores que cohabitan en el 

PSO separados por su estado de madurez sexual   

Depredador Estado N δ13C (‰) δ15N (‰) 

X. gladius Inmaduro 27 -16,1±2,5 17,3±2,4 

 Maduro 128 -15,7±1,9 18,0±2,3 

P. glauca Inmaduro 85 -16,7±1,4** 20,3±1,5*** 

 Maduro 19 -15,1±1,7** 19,0±1,9*** 

I. oxyrinchus Inmaduro 105 -16,7±1,5 20,5±1,9 

 Maduro 5 -16,6±0,9 20,4±1,3 

L. nasus Inmaduro 48 -17,5±1,1* 17,9±2,5*** 

 Maduro 36 -17,8±1,1* 16,4±3,0*** 

Diferencias significativas intraespecíficas en señales isotópicas (Test U de Mann Whitney 

*p<0,05, **p<0,01, ***p<0,00001)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

FIGURAS 

 

 

 

Figura 1. Mapa del área de estudio en el Pacífico Sur Oriental. Se señalan los puntos de captura 

de I. oxyrinchus, L. nasus, P. glauca, X. gladius y divisiones políticas regionales de Chile. 

 

 



 

 

   

 

 

 

Figura 2. Contribución de las presas en la dieta de depredadores. Las barras negras indican la 

contribución determinada a partir de los modelos mixtos de dieta (+ 1 SD), mientras que la barra 

gris corresponde a los resultados del análisis del contenido estomacal (%PSIRI de cada presa).   

 

 



 

 

   

 

 

 

Figura 3. Señales isotópicas de δ13C y δ15N correspondientes a X. gladius (rojo), P. glauca 

(azul), I. oxyrinchus (celeste) y L. nasus (gris) capturados entre los años 2015 y 2018. Las líneas 

discontinuas muestran extremos convexos de todas las muestras (Convex Hull Area) de una 

especie determinada, mientras que las líneas gruesas de color corresponden a elipses bivariadas 

para cada especie con un intervalo de confianza del 95% (SEAc). 

 

 

 



 

 

   

 

 

 

Figura 4. Señales isotópicas de δ13C y δ15N de depredadores P. glauca y L. nasus según su 

estado de madurez sexual y elipses bivariadas con un intervalo de confianza del 95%. (SEAc) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

CAPÍTULO 2 

 

Variabilidad en la ecología trófica de depredadores tope que cohabitan 

en las aguas oceánicas del Pacifico Sur Oriental: Una aproximación bajo 

un Modelo CART 

 

Short tittle: Variabilidad de la dieta de depredadores coocurrentes del PSO  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

Resumen 

El estudio de la trofodinámica de los organismos que habitan en los ecosistemas pelágicos es un 

componente esencial para adquirir un mayor grado de comprensión sobre funcionamiento de las 

tramas tróficas y de los ecosistemas. Sin embargo, los estudios sobre la variabilidad de la 

ecología trófica de depredadores tope que cohabitan en el Pacífico Sur Oriental (PSO) aún se 

encuentran poco desarrollados. En el presente estudio se analizaron 224 estómagos de tres 

especies de depredadores tope correspondientes a Xiphias gladius (n=158), Prionace glauca 

(n=34) e Isurus oxyrinchus (n=32) capturados entre los años 2015 y 2018. Los análisis de 

contenido estomacal permitieron la identificación de los cefalópodos y peces óseos como los 

ítems presa dominantes de los depredadores estudiados, con aportes ocasionales de mamíferos 

marinos y tiburones en la dieta de I. oxyrinchus y P. glauca. Para analizar la variabilidad 

intraespecífica de los patrones de dieta, se utilizó un modelo de árbol de clasificación CART en 

función de covariables espaciotemporales, talla y sexo. El modelo permitió la identificación de 

dietas diferenciadas asociadas a variables espaciales, que es una característica común expresada 

por depredadores generalistas/oportunistas. La talla de los depredadores también se identificó 

como una covariable determinante para estructurar la dieta de X. gladius y P. glauca, lo que 

probablemente sea producto de mayores requerimientos energéticos de individuos grandes y 

cambios en sus capacidades sensoriales que influirían sobre su capacidad de depredar ciertas 

presas. Finalmente, este trabajo aportó nuevos antecedentes sobre la ecología trófica de los 

depredadores tope, proporcionando una nueva visión sobre la dinámica de los ecosistemas 

marinos del Pacífico Sur Oriental. 

 

Keywords: ecología trófica, Pacífico Sur Oriental, depredadores tope, modelos mixtos 



 

 

   

 

Introducción 

El conocimiento y la caracterización de las relaciones tróficas de organismos marinos son 

componentes clave para alcanzar un mayor grado de comprensión sobre funcionamiento de las 

tramas tróficas (e.g Griffiths et al. 2010). En este sentido, es particularmente relevante la 

profundización de los antecedentes relacionados con la ecología trófica de depredadores tope, ya 

que, debido a las características y hábitos de su dieta, ejercen un fuerte control sobre la 

distribución y abundancia de mesodepredadores (e.g Baum & Worm 2009), estructurando las 

tramas tróficas y reflejando el estado de salud de los ecosistemas (e.g Heithaus et al. 2008). 

 

En los ecosistemas pelágicos del Pacífico Sur Oriental (PSO), uno de los depredadores 

que tiene un mayor grado de interacción con pesquerías corresponde al pez espada (Xiphias 

gladius), cuya pesquería se caracteriza por alcanzar elevadas tasas de captura de fauna asociada 

de diversas especies (Zárate et al. 2021), entre ellas dos especies de depredadores tope del PSO, 

el tiburón azulejo (Prionace glauca) y el tiburón marrajo (Isurus oxyrinchus) (Klarian et al. 

2018, Zárate et al. 2019, 2021).  Además, a menor escala se desarrolla una pesquería que tiene 

como objetivo a estos tiburones, incrementando la presión pesquera sobre estas especies (Barría 

et al. 2017). Esto resulta preocupante si se considera que debido a su lento crecimiento, edad 

tardía de maduración y baja fecundidad, las poblaciones de elasmobranquios han disminuido 

sostenidamente a lo largo del mundo (e.g Myers et al. 2007), calificándolos como especies 

particularmente vulnerables ante la acción de pesquerías (Queiroz et al. 2021) y con pocas 

probabilidades de recuperarse rápidamente de la sobrexplotación (Cortés 2000). 

 



 

 

   

 

Además, se ha descrito que una consistente remoción de estos depredadores podría 

potencialmente generar efectos de cascada trófica (Baum & Worm 2007, Heithaus et al. 2008), 

provocando cambios en la distribución, búsqueda de alimento y el uso del hábitat de sus presas 

(e.g Madin et al. 2010, Barnett & Semmens 2012), alterando la estructura y funcionalidad de los 

ecosistemas (e.g Heithaus et al. 2008 Griffiths et al. 2010). Particularmente vulnerable son las 

poblaciones de I. oxyrinchus que tiene un potencial reproductivo muy bajo (Bustamante & 

Bennet 2012), por lo que sus poblaciones podrían encontrarse bajo graves amenazas (Canales-

Cerro et al. 2015, Zárate et al. 2019). En este contexto, los estudios de la ecología trófica son 

fundamentales (Majdi et al. 2015), ya que permiten comprender las relaciones depredador-presa, 

analizar los flujos de energía del ecosistema y describir la influencia de las especies sobre la 

estructura comunitaria (Majdi et al. 2017), proporcionando antecedentes que son indispensables 

para el desarrollo de planes de manejo pesquero que garanticen sustentabilidad de los recursos y 

de los ecosistemas (Sutinen & Soboil 2003). 

 

En la actualidad, los estudios disponibles relacionados con ecología trófica de los 

depredadores tope del PSO se han centrado en describir cualitativa y cuantitativamente la dieta 

de los depredadores (e.g Letelier et al. 2009, Klarian et al. 2018, Zárate et al. 2021), pero 

usualmente sus análisis presentan sesgos hacia algunos aspectos de la dinámica trófica (Letelier 

et al. 2009), omitiendo probables fuentes de variabilidad de los patrones tróficos, como el 

componente espaciotemporal, la talla o sexo (e.g Letelier et al. 2009, Young et al. 2015). En 

efecto, la variabilidad espaciotemporal del hábitat puede condicionar la disponibilidad de presas 

y por consiguiente la dieta de los depredadores (e.g Perry & Omer 2003), del mismo modo que 

las características fisiológicas de los depredadores, tales como la talla o el sexo, pueden 



 

 

   

 

influenciar el comportamiento del depredador y por lo tanto el acceso a presas, por lo que son 

factores necesarios a considerar en los estudios tróficos de los depredadores (e.g Lucifora et al. 

2015, Kuhnert et al. 2016). 

 

Para abordar esta variabilidad dietaria se propone analizar los patrones tróficos de I. 

oxyrinchus, P. glauca y X. gladius bajo un modelo de árbol de clasificación CART 

(Classification Asociation and Regression Trees). Este modelo fue creado por Breiman (1984) y 

consiste en un enfoque no paramétrico, que permite la identificación de la variable independiente 

que mejor agrupa un conjunto determinado de datos (Kuhnert et al. 2012). Los árboles de 

clasificación son un método utilizado en diversas disciplinas como modelo de predicción y 

usualmente son representados como diagramas de flujo que basan su división mediante una regla 

determinada (Kuhnert et al. 2012). En estudios de ecología trófica, el modelo de árbol de 

clasificación permite agrupar a individuos que presentan una dieta similar, utilizando covariables 

de entrada que actúan como regla para su agrupación, siendo un enfoque de gran utilidad para 

analizar la variabilidad intraespecífica de los patrones tróficos de los depredadores marinos (e.g 

Kuhnert et al. 2012, Duffy et al. 2017). En este contexto, el objetivo de esta investigación fue 

caracterizar la variabilidad de los patrones tróficos de depredadores coocurrentes del PSO por 

medio del análisis de modelos CART, proporcionando una nueva visión sobre la ecología trófica 

de estas especies y las tramas tróficas del Pacífico Sur Oriental. 

 

 

 

 



 

 

   

 

Materiales y métodos 

Área de estudio y colecta de depredadores tope 

El área de estudio corresponde a las regiones oceánicas de la zona centro-norte de Chile 

ubicada en el PSO (18°~40° S; 75°~85° W) (Fig. 1), que se caracteriza por presentar condiciones 

ambientales dominadas por el sistema de corriente de Humboldt (Yáñez 2009), con aguas ricas 

en nutrientes en estratos superficiales que favorecen la producción de fitoplancton (Espíndola et 

al. 2009) y sustentan una gran biomasa de organismos de diversos taxa y niveles tróficos (Yáñez 

2009). Para el periodo 2015-2018, mediante la acción de la flota redera y palangrera dirigida a X. 

gladius, se capturaron ejemplares de esta especie (n=158), además de los tiburones P. glauca 

(n=34) e I. oxyrinchus (n=32) como fauna acompañante. La captura y posterior procesamiento de 

muestras se realizó bajo el Programa de Seguimiento de Recursos Altamente Migratorios del 

Instituto de Fomento Pesquero (IFOP). 

 

Se registró la talla de X. gladius midiendo desde el extremo anterior de la mandíbula 

inferior, hasta la horquilla de la aleta caudal, mientras que para P. glauca e I. oxyrinchus la talla 

se determinó midiendo desde punta del rostro hasta la horquilla de la cola, que son medidas 

estándar para estas especies (e.g Barria et al. 2017). A cada individuo se le realizó una disección 

para extraer el estómago y se le registró el sexo. Las muestras de tejido estomacal se 

almacenaron para su posterior análisis.  

 

Análisis de contenido estomacal 

Las presas encontradas en el interior de los estómagos fueron identificadas con una lupa 

estereoscópica hasta el nivel más bajo posible a partir de claves y/o descripciones taxonómicas 

para peces (Nakamura 1986, Cohen et al. 1990) y moluscos (Rocha 2003). El alto grado de 



 

 

   

 

digestión dificultó una precisa identificación taxonómica, por lo que las presas fueron 

clasificadas acorde a nueve grupos funcionales representativos, basados en el trabajo de Klarian 

et al. (2018) (Tabla 1). Se separó cada ítem presa y se calculó la proporción de biomasa que 

representó respecto al total de muestras identificadas, ya que se ha descrito como un buen 

indicador de la dieta, que es usualmente aplicado en modelos tróficos (Kuhnert et al. 2012). De 

acuerdo con lo propuesto por Kuhnert et al. (2012), se descartaron del análisis aquellos ítems con 

una contribución < 1% de la biomasa total de las presas. 

 

Variabilidad de la composición de la dieta 

La variabilidad la dieta de los depredadores tope se analizó por medio de un modelo de 

árbol de clasificación CART, descrito por Breiman et al. (1984) y ampliado por Kuhnert et al. 

(2012). Para este modelo se utilizó la proporción en biomasa de los items presa de cada 

individuo, como insumo de su dieta y se incorporaron las variables continuas de latitud (lat), 

longitud (lon), talla (LH) y variables categóricas de sexo, estación (est) y año, como covariables 

explicativas de la dieta observada. Como criterio de división se utilizó el Índice de Gini, de 

acuerdo a Breiman et al. (1984), que indica el grado de disimilaridad entre las presas encontradas 

en los estómagos, permitiendo agrupar los individuos con una composición de items presa 

similares. 

 

El tamaño del árbol de clasificación se seleccionó por medio del análisis del Error de 

Validación Cruzada (cv), que proporciona antecedentes sobre el número de divisiones óptimas 

del modelo. Se seleccionó el árbol con el menor cv en las primeras divisiones del modelo, el cual 

es un criterio comúnmente usado para este tipo de análisis (e.g Baker & Sheaves 2005). El 



 

 

   

 

modelo además permitió identificar la importancia de cada covariable en la estructuración de los 

patrones tróficos por medio de un ranking de importancia relativa (Breiman et al. 1984). Todos 

los procedimientos se realizaron mediante el paquete R "diet" (Kuhnert et al. 2012), que 

incorpora al paquete de árbol de clasificación "rpart" (Therneau et al. 2015). 

 

La fidelidad de los patrones determinados por el modelo CART se analizaron bajo una 

comparación visual con un gráfico de dependencia parcial (DDP), el cual indica las relaciones 

entre la contribución de los items presa y las covariables estudiadas (Kuhnert et al. 2012). Todos 

los grupos definidos por el análisis CART (de todos los depredadores), fueron agrupados bajo un 

análisis de conglomerados utilizando al Índice de Similitud de Bray-Curtis (Bloom 1981) como 

método de agrupación. Este análisis permitió identificar similitud de dieta y probables patrones 

de competencia y/o segregación de recursos a niveles intra e interespecíficos. 

 

Resultados 

Modelos de clasificación CART para los depredadores tope del PSO 

El modelo CART de I. oxyrinchus permitió la identificación de cuatro grupos con presas 

diferenciadas, representados en los cuatro nodos terminales del modelo (cv=0,97). La primera 

división fue determinada por el año de captura, registrándose una diferenciación de los 

individuos capturados en 2016 y 2018, respecto a los capturados en 2015 y 2017. El primer 

grupo se caracterizó por presentar elevados aportes de barracuda, atunes y cefalópodos en la 

dieta (Figs. 2a y 3a). Por otro lado, en el segundo grupo se identificaron tres nodos terminales 

que fueron definidos por la latitud de captura de los individuos. Los jureles fueron la presa 

dominante entre las latitudes 26,3° y 32,2° S, alcanzando una biomasa superior al 70% del total 



 

 

   

 

de las presas identificadas (segundo nodo terminal). En latitudes bajas del área de estudio (Lat < 

26,3° S), se registraron elevados aportes de peces pequeños (Tabla 1), cefalópodos y atunes en la 

dieta. Por otro lado, en latitudes altas del área de estudio (Lat > 26,3° S), se identificó una 

dominancia absoluta de peces pequeños (cuarto nodo terminal). Estos patrones permitieron 

identificar a la latitud como la covariable más importante para explicar la estructuración en la 

dieta de I. oxyrinchus, con una influencia menor del año, la longitud y con aportes casi nulos de 

las otras covariables analizadas (Fig. 2a).  

 

El modelo CART de I. oxyrinchus se ajustó a lo representado por el gráfico de 

dependencia parcial (DDP), el cual que define a los jureles como presas de gran importancia 

entre las latitudes 26,3° y 32,2° S. Por otro lado, el gráfico DDP registró mayores aportes de 

jureles y peces pequeños, en zonas más orientales del área de estudio (Lon < 78° W) (Fig. 4a), 

incrementando la proporción dietaria de cefalópodos y atunes en zonas más alejadas de la costa 

(Lon > 78° W), patrón que no fue evidenciado en el modelo CART. 

 

El modelo CART de P. glauca permitió la identificación de 6 nodos terminales 

(cv=0,98). Al igual que para el modelo CART de I. oxyrinchus, la primera división en los 

patrones de dieta fue determinada por el año de captura, que presentó una clara dominancia de 

los cefalópodos, con una importante contribución de barracudas en los individuos capturados 

durante 2016 y 2018 (Figs. 2b y 3b). En los años 2015 y 2017 los individuos capturados en zonas 

más oceánicas del área de estudio (Lon > 80,1° W) registraron una dominancia de jureles en la 

dieta (sexto nodo terminal). Los individuos más pequeños (LH ≤ 1,75m), registraron una alta 

proporción de mamíferos en su dieta (tercer nodo terminal), por otro lado, los individuos de una 



 

 

   

 

mayor longitud de horquilla (LH > 1,9 m) presentaron elevados aportes de X. gladius en su dieta 

(quinto nodo terminal).  Las variables que más explicaron el modelo fueron la longitud, la 

longitud de horquilla y el año de captura con un aporte sustancialmente menor de las otras 

covariables analizadas (Figs. 2b y 3b). Los gráficos DDP para P. glauca mostraron una tendencia 

a aumentar la proporción de jureles en zonas de mayores longitudes (más oceánicas), e 

incrementar el aporte de cefalópodos y presas de gran tamaño como X. gladius y mamíferos 

marinos en zonas cercanas a la costa, siendo un patrón registrado por el modelo CART. Los 

gráficos DDP al igual que el modelo CART, identificaron a la talla como un factor determinante 

en la dieta de P. glauca, incrementando los aportes de X. gladius y disminuyendo la proporción 

de cefalópodos en individuos de mayor tamaño. Además, los mamíferos marinos tuvieron una 

mayor importancia en la dieta en individuos pequeños que coincide con lo expuesto en el modelo 

CART (Fig. 4b).  

 

En el caso de X. gladius, el modelo CART identificó 8 nodos terminales (cv=0,98). La 

primera división fue definida por la talla, con una agrupación de individuos grandes (LH > 

1.67m) un único nodo terminal (primer nodo terminal), que presentó una alta contribución 

cefalópodos en la dieta, superando del 70% del total de biomasa de las presas de ese nodo (Fig. 

3c). Por otro lado, individuos de menor talla, registraron una mayor contribución de peces 

pequeños en la dieta (sexto y octavo nodo terminal). A nivel espacial, la longitud actuó como 

criterio de división en una de las ramas superiores del modelo, y separó regiones más costeras 

del área de estudio, agrupando a individuos que depredaron preferentemente sobre peces 

pequeños, diferenciándola con regiones más oceánicas del área de estudio, donde los cefalópodos 

fueron el ítem presa dominante (Fig. 2c y Fig. 3c). En latitudes altas del área de estudio (Lat > 



 

 

   

 

26° S), fue posible identificar un grupo que alcanzó una alta proporción de mictófidos en la dieta 

(>70% de biomasa), con una muy baja contribución de otros grupos presa, siendo el único grupo 

de estas características (quinto nodo terminal). La talla fue la variable que mejor explicó la 

estructuración de la dieta, con una menor influencia de las covariables espaciales (latitud – 

longitud) y una casi nula influencia de las variables asociadas a la dimensión temporal (Fig. 2c y 

Fig. 3c). Finalmente, los gráficos DDP para X. gladius indicaron que los individuos de mayor 

talla presentaron una mayor proporción de cefalópodos y jureles, respecto a los individuos 

pequeños, siendo una información que concuerda con los patrones identificados por el modelo 

CART. El gráfico DDP también registró gradientes asociados a la latitud, donde los cefalópodos 

tienden a disminuir su contribución en latitudes bajas, a su vez que los peces pequeños y jureles 

tienden a aumentar, información que se condice con lo determinado por el modelo (Fig. 4c). 

  

Análisis interespecífico de la dieta 

El análisis de conglomerados permitió la identificación del grado de similitud entre los 

grupos definidos a partir de los modelos CART (de todos los depredadores). Se identificaron tres 

conglomerados con diferentes presas dominantes: peces pequeños, cefalópodos y jureles (Fig. 5). 

En el conglomerado de los peces pequeños, estos superaron el 50% de contribución de la 

biomasa total de las presas. En este conglomerado se agruparon individuos pequeños de X. 

gladius (LH < 1,67m), que alcanzaron una alta similitud de dieta con dos grupos de I. 

oxyrinchus. En el conglomerado de los cefalópodos, fue posible identificar a cuatro grupos de X. 

gladius de diversas las tallas y regiones geográficas y dos grupos de P. glauca capturados en 

regiones más oceánicas del área de estudio. El conglomerado de los jureles fue el único en el 

cual se identificaron a las tres especies de depredadores estudiadas. De esta forma pertenecieron 



 

 

   

 

al conglomerado, un grupo de X. gladius, capturado en la zona norte del área de estudio (Latitud 

< 26,1° S), un grupo de I. oxyrinchus, de individuos capturados en el sur del área de estudio 

(Latitud > 26,3 °S) y dos grupos de P. glauca capturados tanto en regiones costeras como 

oceánicas (Fig. 3b). 

 

Entre los grupos con mayor disimilaridad se encuentra el grupo correspondiente al cuarto 

nodo del modelo CART de X. gladius (< 20% de similitud) y a los individuos de gran tamaño de 

P. glauca agrupados en el quinto nodo terminal del modelo CART (<10% de similitud), que son 

grupos con altos aportes de mictófidos y de X. gladius, respectivamente. 

 

Discusión 

 Se realizó la primera aproximación de la variabilidad de la ecología trófica de los 

depredadores tope del PSO bajo el modelo de árbol de clasificación CART, proporcionando 

nuevos antecedentes y características de la variabilidad de la dieta a nivel intraespecífico de los 

depredadores. El modelo CART identificó una estructuración de los patrones de dieta todos los 

depredadores del PSO, con diversos grados y tipos de influencia de las variables analizadas, lo 

que es un indicador clave que señala la importancia de considerar estas covariables para describir 

y caracterizar la ecología trófica de los depredadores (Kuhnert et al. 2012). 

 

Variabilidad en la composición de la dieta asociada a la talla y el sexo 

 Los cambios ontogenéticos en la dieta han sido descritos como usuales para una gran 

diversidad de especies (e.g Ibáñez et al. 2003, Lucifora et al. 2015. Klarian et al. 2018). Pese a 

ello, en un elevado número de estudios de dieta no son considerados, o son analizados desde la 



 

 

   

 

implementación de clases de talla arbitrarias que no consideran patrones biológicos o ecológicos 

relacionados con la especie (e.g., Letelier et al. 2009). El modelo CART permitió identificar 

estos gradientes sin clasificaciones arbitrarias, proporcionando un método útil para comprender 

de mejor forma la dinámica de los patrones de dieta que experimentan los depredadores del PSO. 

Los cambios ontogenéticos de la dieta (asociados a la talla) se expresaron con mayor claridad en 

X. gladius y P. glauca, donde los primeros variaron de una dieta con gran aporte de peces óseos 

en individuos pequeños, a una dieta compuesta principalmente por cefalópodos en individuos de 

mayor tamaño (Fig. 3a), siendo una dinámica trófica similar a la descrita por Letelier et al. 

(2009). Por el contrario, P. glauca mostró una tendencia inversa, reduciendo su consumo de 

cefalópodos en individuos de mayor tamaño e incrementando el aporte de X. gladius a su dieta 

(Fig. 3b), resultados que difieren con los descritos para el Norte de Perú, donde las tallas 

menores alcanzan una alta contribución sobre peces óseos en la dieta, mientras que los 

individuos de mayor tamaño presentan una mayor contribución de cefalópodos en su dieta 

(Cordova 2018). Estas dinámicas tróficas asociadas a la talla pueden ser debido a que los 

individuos más grandes tienen requisitos metabólicos más altos que los más pequeños (e.g Kim 

et al. 2012) y por consecuencia deben modificar su dieta hacia presas más grandes, que 

proporcionan un mayor retorno energético (Lucifora et al. 2008). Asimismo, es probable que 

individuos de mayor talla sean más rápidos y eficientes para capturar presas más grandes 

(Espinoza et al. 2015), lo que explicaría el aporte de X. gladius a la dieta de individuos de mayor 

tamaño de P. glauca.  

 

Se registraron importantes aportes de mamíferos marinos en la dieta de individuos 

pequeños de P. glauca, con resultados similares a los observados por Klarian et al. (2018), 



 

 

   

 

quienes identificaron restos de delfines en análisis de contenido estomacal y modelos mixtos de 

dieta. La depredación de los tiburones sobre mamíferos marinos en el PSO probablemente se 

deba a comportamientos oportunistas de depredación sobre delfines pequeños y jóvenes (Klarian 

et al. 2018), sin embargo, Machovsky & Raubenheimer (2019) proponen que los tiburones 

podrían depredar selectivamente sobre capas con alto contenido lipídico de mamíferos marinos 

para mantener su equilibrio nutricional.  

 

En el caso de I. oxyrinchus, el modelo no registró a la talla como una covariable 

importante en la estructuración de la dieta, sin embargo, las muestras consideradas en el presente 

estudio fueron en su mayor parte juveniles (indicar rango de tamaños). La baja diversificación de 

la dieta asociada a la talla también fue identificada por Klarian et al. (2018) para individuos de 

tallas medias y pequeñas. Sin embargo, si identificaron cambios ontogenéticos en los patrones 

alimentarios de I. oxyrinchus en individuos de gran tamaño (LH>2,65m) (no analizados en este 

estudio), por lo que resulta necesaria la integración de registros estomacales de individuos de 

mayores tallas para obtener patrones ontogénicos concluyentes. Este predominio clases de talla 

pequeñas es común para en esta zona del PSO (Bustamante & Bennett 2013, Klarian et al. 2018, 

Zárate et al. 2019), lo que sugiere que las hembras de I. oxyrinchus podrían utilizar esta región 

como una zona de crianza (Bustamante & Bennett 2013). 

 

El modelo CART no evidenció al sexo como una variable determinante en la 

composición de la dieta de las especies analizadas. Este mismo patrón ya había sido descrito en 

el PSO para X. gladius por Letelier et al. (2009) e Ibáñez et al. (2003) y para I. oxyrinchus por 

López et al. (2009), lo que reforzaría la hipótesis de comportamientos tróficos similares entre 



 

 

   

 

sexos. Se desconocen los comportamientos tróficos asociados al sexo en P. glauca en el área de 

estudio, sin embargo, en descripciones realizados en el Atlántico Norte se ha señalado una 

significativa segregación espacial por sexos y por estadios de vida (Kohler et al. 2002). Sin 

perjuicio de lo anterior, la poca influencia de esta variable en el modelo, indicaría que, en caso de 

existir procesos de segregación espacial entre sexos en el PSO, estos no se reflejarían en los 

patrones de dieta.  

 

Variabilidad espaciotemporal de la dieta de depredadores tope 

El modelo CART evidenció gradientes espaciotemporales de la dieta para los tres 

depredadores tope estudiados, con distinta importancia y efecto para cada uno de ellos, siendo la 

presencia de estos patrones, una confirmación del comportamiento generalista/oportunista de 

estas especies (Abib et al. 2017). A nivel espacial, la latitud fue una variable determinante en la 

estructuración de la dieta de I. oxyrinchus, destacando a los jureles que fueron un ítem 

importante para latitudes medias del área de estudio (26°- 32° S), coincidente con una zona de 

alta productividad e intenso reclutamiento de jureles (Arcos et al. 2001, Yáñez et al. 2009).  

 

A nivel espacial, la longitud fue una variable importante en la diferenciación de los 

patrones de dieta de X. gladius y P. glauca. Así es como el modelo identificó una alimentación 

diferenciada para X. gladius, con una mayor proporción de cefalópodos en aguas más oceánicas 

y una mayor proporción de peces óseos en las zonas más costeras (Fig. 3a), similar patrón que se 

ha observado en el océano Atlántico nororiental (Hernández-García 1995, Chancollon et al. 

2006) y en el Este de Australia (Young et al. 2006) en donde X. gladius se alimentó 

principalmente de cefalópodos en zonas oceánicas, registrando, al igual que en este estudio, una 



 

 

   

 

mayor importancia de la proximidad de la costa (variación longitudinal), por sobre la latitud, en 

la estructuración de la dieta (Abib et al. 2017). Por otro lado, P. glauca registró un mayor aporte 

de cefalópodos en zonas más costeras del área de estudio, con mayores aportes de peces óseos en 

regiones más oceánicas (Fig. 3b) y si bien P. glauca es una especie principalmente oceánica de 

comportamiento pelágico, se ha descrito que en ocasiones individuos de tallas pequeñas exploran 

los bordes continentales donde depredarían intensamente sobre cefalópodos (Córdoba 2018, 

Vandeperre et al. 2014) lo que coincidiría con los resultados obtenidos por el modelo. 

  

El modelo CART identificó al año de captura como una variable determinante en la 

estructuración en la dieta de P. glauca e I. oxyrinchus, siendo la elevada presencia de barracuda 

en los estómagos de ambos depredadores en los periodos 2016 y 2018, uno de los componentes 

que provocó esta diferenciación (Figs. 3b y 3c). Esta variabilidad temporal de la dieta se puede 

deber a una mayor abundancia relativa de barracudas durante estos periodos, que finalmente 

dado el carácter generalista de estas especies, se reflejó en su dieta. 

 

El modelo CART no identificó a la dinámica temporal como una covariable importante 

en la estructuración de la dieta de X. gladius, sin embargo, históricamente se ha registrado una 

variabilidad temporal en sus patrones de dieta, así es como hay registros de una amplia 

dominancia de peces óseos durante otoño e invierno (Espíndola et al. 2009), por sobre el resto de 

las estaciones e incluso se ha descrito que durante los años 90’s la dieta de X. gladius estaba 

constituida mayoritariamente de peces óseos (Daza 2002), mientras que durante los años 2000’s 

la dieta estuvo constituida casi en su totalidad por cefalópodos (e. Letelier et al. 2009), cuya 

variabilidad es atribuida a un incremento de presencia y abundancia del calamar de Humboldt 



 

 

   

 

(Doscidicus gigas) en la zona centro-sur de Chile (Cubillos et al. 2004), dando cuenta del 

carácter generalista/oportunista de esta especie. La poca influencia del componente temporal en 

la estructuración de la dieta del presente estudio también pudo ser causada por una 

invisibilización producto a una mayor significancia del efecto de las otras covariables analizadas 

(Kuhnert et al. 2012). 

 

Limitaciones del estudio 

Si bien las tendencias de los gráficos de dependencia parcial mostraron patrones 

alimentarios similares a los obtenidos a partir de los modelos CART, la limitada escala 

espaciotemporal, la baja precisión en la identificación taxonómica de las presas y el limitado 

número y diversidad de tallas analizadas, hace necesario tomar estos resultados con cautela. 

Además, para contar con resultados más precisos, en futuros estudios hay que considerar factores 

que pueden condicionar la distribución de las presas, como por ejemplo la batimetría, la 

temperatura, la luminosidad y la hora del día entre otras, que podrían tener incidencia en su 

disponibilidad (Young et al. 2006) y por lo tanto son variables que pueden influir en los patrones 

tróficos de los depredadores. Pese a estas limitaciones, el árbol fue útil porque identificó 

covariables importantes y puntos de corte en los que cambió la dieta, con divisiones 

interpretables que coincidían las descripciones del PSO resultando un modelo válido que 

proporciona nuevos antecedentes sobre las complejas dinámicas de las tramas tróficas del PSO.  
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TABLAS 

Tabla 1. Grupos funcionales de las presas identificadas a partir de los análisis de contenido 

estomacal y proporción de la biomasa por depredador. 

Ítem Grupo Taxones X. gladius 

(%W) 

P. glauca 

(%W) 

I. oxyrinchus 

(%W) 

ALEP Barracuda Alepisaurus ferox 

 

3,5 10,8 6,4 

CEF Cefalópodos Todarodes filippovae 

Doscidicus gigas 

Onychoteuthis sp. 

Cefalópodos indet. 

 

71,8 22,3 4,1 

JUR Mackerel Trachurus murphyi   

Scomber japonicus 

 

7,5 13,0 24,7 

MAM Mamíferos Delphinidae 

Mamíferos indet. 

 

- 16,2 11,7 

MIC Mictófidos Mictófidos indet. 

 

2,8 - - 

PECPEQ 

 

Peces 

pequeños 

Cubiceps pauciradiatus 

Bleekeria spp.  

Sygnathidae                          

Peces indet. 

 

14.0 1,4 6,1 

TIB Condrictios Isurus oxyrinchus 

Carcharhinidae 

Tiburones indet. 

 

 
 

- 10,7 1,6 

TUNA Atún Thunnus spp. 0,3 8,9 43,0 

https://es.wikipedia.org/wiki/Thunnus


 

 

   

 

 

XIPHIAS Pez espada Xiphias gladius - 14,0 2,5 

 

 

 

FIGURAS 

 

 

Figura 1. Mapa del área de estudio en el Pacífico Sur Oriental. Se señalan los puntos de captura 

de I. oxyrinchus, P. glauca y X, gladius y divisiones políticas regionales de Chile. 

 

 



 

 

   

 

 

Figura 2. Modelo de árbol de clasificación CART de especies de depredadores tope 

coocurrentes en el Pacífico Sur Oriental. Cada número indica un nodo terminal y su coloración 

representa a la presa dominante de cada nodo. a) Modelo CART de I. oxyrinchus, (cv=0,97), b) 

Modelo CART de P. glauca, (cv=0,98) y c) Modelo CART de X. gladius, (cv=0,98). 



 

 

   

 

 

 

Figura 3. Proporción de presas por biomasa de: a) I. oxyrinchus, b) P. glauca y c) X. gladius, 

determinadas para cada nodo terminal de los modelos CART (Fig. 2). La línea negra y la línea 

segmentada representan la primera y segunda división del modelo CART respectivamente. 

 

 

 

 



 

 

   

 

 

Figura 4. Gráficos de dependencia parcial (DDP), de presas de mayor contribución en la dieta de 

los depredadores tope en función de variables de latitud, longitud y talla, los colores indican el 

grupo presa representado para: a) I. oxyrinchus b) P. glauca y c) X. gladius. 



 

 

   

 

 

Figura 5. Análisis de conglomerados de grupos identificados mediante el modelo CART, 

utilizando el Índice de Similitud de Bray-Curtis (para todos los depredadores). Cada número 

indica el nodo terminal correspondiente al modelo CART de Fig. 2. Los colores indican el 

depredador al que corresponde nodo blanco: I. oxyrinchus, azul: P. glauca, amarillo: X. gladius. 

Se identifican los tres conglomerados presentes en la figura. 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

CAPÍTULO 3 

 

 

Variabilidad en los patrones tróficos de depredadores tope  

coocurrentes del Pacífico Sur Oriental asociados a eventos de El 

Niño: Una aproximación utilizando señales isotópicas 

 de δ13C y δ15N 

  

Short tittle: Efectos de ENOS sobre la dieta de depredadores coocurrentes 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

Resumen 

En el Pacifico Sur Oriental (PSO) los fenómenos de El Niño-Oscilación del Sur (ENOS) alteran 

dramáticamente los ecosistemas y la estructura de las tramas tróficas, sin embargo, sus efectos e 

impactos solo han sido descritos para algunas especies particulares. En el presente estudio se 

analizó la dinámica temporal de los patrones tróficos de cuatro especies de depredadores tope 

coocurrentes en el PSO correspondientes a X. gladius, P. glauca, I. oxyrinchus y L. nasus, por 

medio del análisis de las señales isotópicas de δ13C y δ15N de sus tejidos musculares. Todos los 

depredadores presentaron dinámicas similares, con una abrupta compresión de nicho durante 

años con eventos ENOS, lo que sugiere una probable disminución de la variabilidad y 

disponibilidad de sus presas. En este contexto, los depredadores podrían migrar hacia zonas 

costeras para alimentarse, hipótesis que se ve respaldada por el enriquecimiento de las señales de 

δ13C asociadas a eventos ENOS y por registros pesqueros que señalan una mayor abundancia de 

depredadores tope cercanos a la costa durante eventos ENOS. Este estudio es la primera 

aproximación isotópica de este comportamiento y proporciona insumos sobre las posibles las 

dinámicas tróficas del PSO. 

 

 

 

 

 

 

Keywords: Trofodinámica, ecología trófica depredadores tope, El Niño-Oscilación del Sur 

(ENOS), Pacífico Sur Oriental. 



 

 

   

 

Introducción 

Los depredadores marinos pueden experimentar cambios en sus patrones tróficos 

producto de la variabilidad ambiental (Kohler et al. 2002, Perry & Ommer 2003, Layman et al 

2007, Zárate et al. 2019), provocada por forzamientos naturales, antrópicos o una mezcla de 

ambos (e.g Baum & Worm 2009, Perry & Ommer 2003). En este contexto, la comprensión y el 

análisis de la variabilidad de las interacciones depredador presa, son de gran importancia para la 

modelación ecosistemica y el diseño de planes de manejo que garanticen la sustentabilidad de los 

ecosistemas (Perry & Ommer 2003).   

 

Uno de los principales forzamientos ambientales en el Pacífico Sur Oriental (PSO) está 

asociado a la alternancia de eventos El Niño-Oscilación del Sur (ENOS) y La Niña (e.g Parada et 

al. 2013), cuyos orígenes se encuentran en el Pacífico tropical, pero a través de teleconexiones 

tanto atmosféricas como oceánicas, impactan sobre extensas regiones a nivel global (e.g Bertrand 

et al. 2004, Elorriaga-Verplancken et al. 2016). Los eventos ENOS en el PSO se caracterizan por 

presentar un aumento de la temperatura superficial del mar, una profundización de la termoclina 

y una reducción del oxígeno disuelto (Espíndola et al. 2012), sin embargo, en la última década se 

han identificado una gran diversidad de eventos ENOS que difieren en su intensidad y estructura 

(e.g Takahashi & Dewitte 2016). Los eventos ENOS influyen en la distribución y abundancia de 

múltiples especies que cohabitan en el PSO (e.g Arcos et al. 2001, Bertrand et al. 2004, Hu et al. 

2019), sin embargo, la caracterización de sus impactos se ha centrado en descripciones puntuales 

para algunas especies particulares (e.g Arcos et al. 2001, Parada et al. 2013) con descripciones 

poco desarrolladas para los depredadores superiores (Zárate et al. 2021).  



 

 

   

 

En los ecosistemas pelágicos del PSO el pez espada (Xiphias gladius) cohabita con otros 

depredadores tope, como el tiburón azulejo (Prionace glauca), el tiburón marrajo (Isurus 

oxyrinchus) y el tiburón marrajo sardinero (L. nasus) (Klarian et al. 2018, Zárate et al. 2018, 

2019), cuyas dinámicas atribuibles a los diversos forzamientos del PSO aún son poco 

comprendidas (Espíndola et al. 2009, Zárate et al. 2021), en parte debido a que su carácter 

altamente migratorio que propone desafíos metodológicos, técnicos y económicos para su 

análisis e interpretación (Perry & Ommer 2003, Speed et al. 2010). 

 

En este sentido, los análisis de trazadores bioquímicos como los isótopos estables pueden 

proporcionar información útil sobre los patrones tróficos de los depredadores, y por lo tanto 

inferir los efectos de forzantes ambientales sobre las tramas tróficas (Layman et al. 2007a). Su 

uso se basa en que la concentración de los isótopos de las presas se refleja predeciblemente en 

los depredadores (Post 2002), así es como las señales isotópicas de δ15N aumentan entre la presa 

y el depredador, por lo tanto es utilizado como estimador de la posición trófica, alcanzando los 

mayores valores en depredadores superiores (Post 2002), mientras que los valores δ13C 

proporcionan información de las zonas de alimentación y desplazamientos de los organismos, ya 

sea con valores enriquecidos en 13C, que asocian a zonas de alta productividad, como con señales 

empobrecidas de δ13C se asocian a zonas de alimentación en áreas oligotróficas (e.g Hu et al. 

2019). Además, la variabilidad de las señales isotópicas permite caracterizar el nicho isotópico 

de las poblaciones (Gallagher et al. 2017), el cual corresponde a una aproximación indirecta del 

nicho trófico y proporciona información de gran utilidad respecto a la diversidad de presas y los 

procesos de partición de recursos a niveles intraespecíficos e interespecíficos (Layman et al. 

2007). De esta forma, cuando la competencia intraespecífica se reduce y/o los recursos son 



 

 

   

 

abundantes, los nichos tróficos de población deberían experimentar una expansión, ya sea por el 

consumo de mayor diversidad de presas (Layman et al. 2007b) o por individuos que se 

especializan en diferentes recursos, expandiendo acumulativamente el nicho trófico de la 

población (Young et al. 2015) y reflejando como consecuencia el efecto de los forzantes sobre su 

ecología trófica.  

 

El objetivo de este estudio fue caracterizar la variabilidad temporal de las señales 

isotópicas de los depredadores tope coocurrentes en el PSO correspondientes a Xiphias gladius, 

Prionace glauca, Isurus oxyrinchus y Lamna nasus, considerando incidencia eventos ENOS 

sobre las tramas tróficas del PSO. 

 

Materiales y métodos 

Colecta de depredadores y procesamiento de muestras 

En el marco del Programa de Seguimiento de Pesquerías de Recursos Altamente 

Migratorios del Instituto de Fomento Pesquero (IFOP) se capturaron ejemplares de X. gladius 

(n=162), P. glauca (n=114), I. oxyrinchus (n=114) y L. nasus (n=85).  La actividad pesquera se 

desarrolló desde enero de 2015 hasta noviembre de 2018 en el PSO (entre 23°-33°S y 77°-83°W) 

a bordo de embarcaciones rederas y palangreras con objetivo a X. gladius. A cada individuo 

capturado se le extrajo una muestra de tejido muscular para su posterior análisis. 

 

Las muestras fueron lavadas con abundante agua mili-Q y en el caso de los tiburones, 

adicionalmente se utilizó cloroformo-metanol (2:1) para extraer el exceso de lípidos y urea 

(Klarian et al. 2018). Las muestras (de 1 mg aproximadamente) se sometieron a agitación 



 

 

   

 

continua por 30 min, se enjuagaron con abundante agua mili-Q y posteriormente fueron secadas 

a 40°C por 12 h. Tras estos procedimientos, las muestras fueron reducidas con un mortero y 

guardadas en un desecador según lo descrito por Klarian et al. (2018). Finalmente, las señales 

isotópicas se cuantificaron por medio de un espectrómetro de masas en modo flujo continuo, 

acoplado con un analizador elemental y sus valores fueron reportados en notación de δ, 

utilizando como estándar a Pee Dee Belemita para δ13C y N atmosférico para δ15N. De esta 

forma, se determinaron las señales isotópicas según: δ13C o δ15N = [(R muestra / R estándar) – 1] 

× 100, donde R fue 13C/12C o 15N/14N respectivamente. La precisión de la medición fue de 0.01‰ 

tanto para δ 13C, como para δ 15N. 

 

Señales isotópicas y caracterización de nicho  

A partir de las señales isotópicas obtenidas de las muestras de tejido muscular, se 

caracterizó el nicho isotópico de los depredadores, que es una aproximación indirecta de su nicho 

trófico (Newsome et al. 2007) y proporciona antecedentes sobre la variabilidad de la dieta y 

posibles procesos de competencia o segregación de recursos entre depredadores (Layman et al, 

2007, Jackson et al. 2011). La amplitud del nicho isotópico está dada por la dispersión de las 

señales de carbono (δ13C) y nitrógeno (δ15N) en un espacio bivariado (Newsome et al. 2007), por 

lo que puede ser cuantificado mediante unidades de área (Jackson et al. 2011). En el presente 

estudio se calculó el área estándar corregida de la elipse (SEAC), que es un buen indicador de la 

amplitud del nicho (Jackson et al. 2011). También se calculó la estimación bayesiana del área 

estándar de la elipse (SEAB) en base a 10,000 pseudorreplicas posteriores, que permitió hacer 

comparaciones de la amplitud de nicho (Jackson et al. 2011). Todas las métricas de nicho, SEAC, 

SEAB se calcularon utilizando el paquete SIBER de SIAR en R (Jackson et al. 2011).  



 

 

   

 

Data temporal de ENOS 

Para caracterizar la dinámica de ENOS en el PSO, se utilizó el Índice de Niño Oceánico 

(ONI), que es un indicador estándar utilizado para identificar eventos de El Niño y La Niña 

(Palacios-Hernández et al. 2017), cuyo valor corresponde a la media móvil de la anomalía de 

temperatura superficial del mar (TSM), durante tres meses consecutivos, para la región del Niño 

3.4 (NOAA 2021). Los registros de ONI fueron extraídos desde NOAA (2021), y se definieron 

como periodos ENOS cuando las anomalías de fueron superiores a +0,5 °C o en su defecto, 

como periodos con predominancia de La Niña cuando las anomalías de temperatura estuvieron 

por debajo de -0.5°C (NOAA 2021).   

 

Resultados 

Variabilidad señales isotópicas de depredadores tope  

Las señales isotópicas de los depredadores presentaron diferencias según el año de 

captura, con dinámicas similares en las cuatro especies de depredadores analizadas (Fig. 1). Así 

es como, las señales isotópicas más enriquecidas de δ13C se presentaron en los individuos 

capturados durante el 2015, mientras que la mayor dispersión isotópica de δ13C se registró en los 

individuos capturados durante el 2017, características aplicables para las cuatro especies de 

depredadores estudiadas (Fig. 1). La señal isotópica de δ15N presentó valores más enriquecidas 

durante los periodos 2016 y 2017, con la excepción de P. glauca que no presentó diferencias 

entre periodos (Fig. 1), mientras que la mayor dispersión isotópica fue registrada para el año 

2016. 

 



 

 

   

 

Los nichos isotópicos también presentaron dinámicas similares para los depredadores, así 

es como la menor amplitud fue observada en los años 2015 y 2018 (Tabla 1). En los años 2016 y 

2017, los depredadores registraron un incremento de la amplitud de su nicho isotópico, así es 

como durante el año 2016, se desarrolló una particular expansión en la señal de δ15N de los 

depredadores, mientras que, en el año 2017 la expansión se registró en la señal isotópica de δ13C. 

Para todos los depredadores la mayor amplitud de nicho fue alcanzada durante el 2017. 

 

A nivel de especie, la amplitud de nicho isotópico fue mayor para X. gladius en todos los 

periodos, salvo en el 2018, donde L. nasus registró la mayor amplitud de nicho (4,61‰2) (Tabla 

1). La mayor variabilidad de la amplitud de nicho entre años contiguos se registró para todos los 

depredadores entre los años 2017 y 2018, con una abrupta compresión en X. gladius (-11,24 ‰2), 

P. glauca (-10,22‰2), I. oxyrinchus (-10,14 ‰2) y L. nasus (- 4,11 ‰2). (Tabla 1). 

 

En el periodo de estudio (2015 y 2018) se registraron influencias tanto de El Niño como 

de La Niña, de esta forma se reconocieron dos periodos con una amplia incidencia de ENOS 

(ONI > 0,5) y dos periodos con una incidencia de la Niña (ONI< -0,5). Al contrastar dicha 

información con la amplitud de nicho isotópico de los depredadores, se observó que nichos de 

menor amplitud corresponden a periodos con predominancia de ENOS, por el contrario, en 

periodos donde no se registró el fenómeno de ENOS, se evidenció una mayor amplitud de los 

nichos isotópicos (Fig. 3) 

 

 

 



 

 

   

 

Discusión 

El análisis anual de las señales isotópicas proporcionó nuevos antecedentes relacionados 

con la dinámica temporal de los patrones tróficos de los depredadores tope del PSO, que 

registraron una alta variabilidad en sus señales isotópicas, pero con dinámicas comunes para 

todos los depredadores estudiados, lo que es un hallazgo inédito para esta región. Asé es como, 

los depredadores presentaron un nicho isotópico estrecho durante los años 2015 y 2018, que es 

coincidente con años de anomalías positivas de ENOS (ONI > 0,5°). En este sentido, es probable 

que las condiciones de El Niño reduzcan la disponibilidad y variabilidad de las presas de los 

depredadores (Yáñez et al. 2009, Alegre et al. 2015, Hu et al. 2019), reduciendo como 

consecuencia la amplitud de sus nichos isotópicos (e.g Layman et al. 2007b). Las empobrecidas 

señales isotópicas del δ15N ‰ durante años con influencia de El Niño, efectivamente indican una 

simplificación de las tramas tróficas (Layman et al. 2007) que apoyaría esta idea. 

 

Los análisis de dieta para estos depredadores en el PSO señalan un alimentación de presas 

similares (e.g Klarian et al. 2018, Zárate et al. 2021),  por lo que, en caso de que las presas sean 

escasas, se podrían producir procesos de competencia intra e interespecíficos por recursos 

(Schoener 1974, Polis & Holt 1992, Layman et al. 2007a), provocando condiciones adversas que 

podrían impulsar la segregación espacial de estos depredadores (Papastamatiou et al. 2006), así 

como también, impulsar procesos de migración hacia zonas que tengan de una mayor 

disponibilidad de presas (Heithaus et al.2008). En este sentido, es probable que los depredadores 

migren hacia zonas costeras durante eventos ENOS, ya que dichas zonas poseen una mayor 

productividad por consecuencia una probable mayor disponibilidad de presas (e.g Yáñez et al. 

2009). Las enriquecidas señales de δ13C ‰ durante eventos ENOS efectivamente indicarían una 



 

 

   

 

alimentación en zonas más costeras (Post 2002), además y los registros pesqueros sugieren 

mayores capturas de depredadores tope en zonas costeras durante periodos ENOS (Zárate et al. 

2021), lo que reforzaría esta idea. 

 

Se identificaron procesos de expansión de nicho diferenciados acorde al año de estudio, 

así es como la expansión de nicho tras el evento ENOS del 2015, se concentró en la señal 

isotópica de δ15N, mientras que en el año 2017, se registró una expansión focalizada en la señal 

isotópica de δ13C. Una probable explicación de estos patrones, es que durante el periodo 2016 

(tras el evento ENOS del 2015), las condiciones oceanográficas de La Niña, de aguas frías y 

altos nutrientes, permitieron una mayor disponibilidad de presas, que enriquecieron como 

consecuencia las señales isotópicas de los depredadores tope (Layman et al. 2007b).  

 

La potencial relación entre los cambios observados en el nicho isotópico de los 

depredadores y los fenómenos ENOS necesita ser complementada a futuro utilizando telemetría 

acústica, datos de dieta y modelos espaciales que permitan correlacionar la variabilidad 

ambiental, con los patrones tróficos de los depredadores (e.g Young et al. 2015). Sin embargo, 

los análisis de las señales isotópicas del presente estudio fueron útiles y proporcionaron una 

nueva aproximación para caracterizar la influencia de ENOS sobre los patrones tróficos de 

depredadores tope, que resultan de gran utilidad para comprender la dinámica de las tramas 

tróficas del Pacífico Sur Oriental. 
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TABLAS 

Tabla 1. Amplitud de nicho isotópico (Seac) de depredadores coocurrentes en el Pacífico Sur 

Oriental y tamaño de muestra respectiva. 

 2015 2016 2017 2018 

X. gladius 2,58‰2 (84)   12,47‰2 (9) 15,13‰2 (22) 3,89‰2 (47)   

P. glauca 4,23‰2 (35) 6,96‰2 (3)  12,32‰2 (15) 2.10‰2 (61) 

I. oxyrinchus 1,29‰2 (23) 5,29‰2 (19) 12,75‰2 (16) 2,61‰2 (56) 

L. nasus 2,56‰2 (4) 5,51‰2 (11) 8,72‰2 (15) 4,61‰2 (55) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

FIGURAS 

 

Figura 1. Diagrama de cajas de señales isotópicas de δ13C y δ15N de X. gladius, P. glauca, I. 

oxyrinchus y L. nasus, las letras indican diferencias significativas entre periodos (Test U Mann 

Whitney; p<0,05). 



 

 

   

 

 

Figura 2. Gráfico de señales isotópicas de δ13C y δ15N de los cuatro depredadores analizados. 

Las elipses indican la amplitud de nicho isotópico corregido (Seac) de los depredadores con un 

intervalo de confianza del 95%. (SEAc) 

 

 

 

 

 



 

 

   

 

 

Figura 3. Amplitud de nicho determinado a partir de las señales isotópicas de los cuatro 

depredadores analizados (Líneas continuas). Se señalan periodos de predominancia de El Niño 

(ONI > 0,5) y la Niña (ONI < -0,5) como barras verticales rojas y azules respectivamente. 

 

 

 



III. DISCUSION 

 

El presente estudio proporcionó la primera aproximación de la ecología trófica de 

depredadores tope coocurrentes del PSO que además de describir su dieta, consideró e integró la 

potencial influencia del componente espaciotemporal sobre sus patrones tróficos. Este enfoque 

aportó una nueva visión sobre la dieta los depredadores tope del PSO y profundizó la 

comprensión tanto de sus relaciones depredador-presa, como del funcionamiento de las tramas 

tróficas de la región (Alegre et al. 2015, Young et al. 2015), aportando antecedentes de gran 

utilidad para la elaboración y desarrollo de modelos ecosistémicos (Kuhnert et al. 2012, Young 

et al. 2015) y para el diseño planes de manejo pesquero que tengan como objetivo la 

sustentabilidad de recursos del PSO (e.g Olson & Watters 2003, Duffy et al. 2017, Gallagher et 

al. 2017). 

 

Los modelos mixtos desarrollados a partir de las señales isotópicas de tejido muscular y 

análisis del contenido estomacal, determinaron a los cefalópodos y peces óseos como ítems presa 

dominantes de todas las especies de depredadores estudiadas, con patrones tróficos similares a 

los ya descritos para estas especies en el PSO (e.g Ibáñez et al. 2004, López et al. 2009, López et 

al. 2010, Zárate et al. 2018). Así es como se identificaron a los cefalópodos como presas 

predominantes para X. gladius, P. glauca y L. nasus, mientras que para I. oxyrinchus, los peces 

óseos obtuvieron la mayor contribución con aportes muy reducidos de los cefalópodos, lo que 

sugiere probables procesos de segregación de la dieta entre depredadores (e.g Papastamatiou et 

al. 2006) 

 



 

 

   

 

Se registraron diferencias intraespecíficas en dieta de X. gladius y P. glauca e I. 

oxyrinchus, que fueron asociadas a la talla y al componente espaciotemporal. Así es como la talla 

fue un factor estructurante en la dieta de X. gladius y P. glauca, donde individuos de mayor 

tamaño se alimentaron de presas más grandes, que es una característica común para múltiples 

depredadores marinos (e.g Lucifora et al. 2008, Klarian et al. 2018) Dicha variabilidad 

probablemente se deba a que los individuos más grandes tienden a tener requisitos metabólicos 

más altos que los más pequeños (e.g Kim et al. 2012) y por consecuencia, individuos de mayor 

tamaño modifiquen su dieta hacia presas que proporcionen un mayor retorno energético 

(Lucifora et al. 2008, Klarian et al. 2018).  

 

La variabilidad espaciotemporal también fue un factor estructurante en la dieta de los 

depredadores, que es una característica propia de depredadores generalistas (e.g Abib et al. 

2017), así es como para X. gladius se registró a la longitud como una variable con influencia 

sobre sus patrones tróficos, alcanzando una mayor proporción de cefalópodos en regiones más 

oceánicas del área de estudio, que es una característica descrita para otras regiones (e.g Young et 

al. 2006, Chancollon et al. 2006). Para P. glauca, de igual forma la longitud fue una variable 

estructurante en la dieta, así es como se registró una mayor contribución de cefalópodos en zonas 

más costeras del área de estudio, con mayores aportes de peces óseos en regiones más oceánicas, 

que son los mismos patrones ya observados para el PSO (Córdoba 2018, Vandeperre et al. 2014). 

En el caso de I. oxyrinchus, se registró una alta importancia de la latitud en la estructuración de 

la dieta, con una alta contribución de jureles entre latitudes 26°y 32° S, lo que probablemente sea 

provocado por una alta abundancia de esta presa en esa región (Arcos et al 2001, Yáñez et al. 



 

 

   

 

2009). Por otro lado L. nasus no registró diferencias intreaespecíficas en su dieta, probablemente 

debido a la limitada escala espacitemporal del estudio  

 

La dinámica temporal de los patrones tróficos se expresó con mayor claridad en las 

señales isotópicas de los depredadores, las que reflejaron una abrupta compresión del nicho 

isotópico en años con influencia del fenómeno de El Niño, lo que sugiere que las condiciones de 

El Niño reducen la disponibilidad y variabilidad de potenciales presas de los depredadores 

(Layman et al. 2007b).  Además, las enriquecidas señales isotópicas de δ13C ‰ sugieren cambios 

en la distribución de los depredadores bajo efecto ENOS, con una alimentación en tramas 

tróficas más productivas. Estos resultados apoyan la hipótesis de que los depredadores se 

desplazarían hacia zonas costeras durante eventos de El Niño, que además tiene como base, que 

las pesquerías operan más próximas a la costa durante estos eventos (Zárate et al. 2021). Sin 

embargo, son necesarios mayores análisis para obtener resultados concluyentes.  

 

  Los resultados expuestos en este estudio son un gran aporte para la comprensión de la 

ecología trófica de estas especies, ya que proporcionan nuevos antecedentes relacionados con su 

trofodinámica en el PSO, que es un elemento fundamental para el diseño y desarrollo de modelos 

ecosistémicos (Kuhnert et al.2016) y planes de manejo que garanticen la sustentabilidad de los 

ecosistemas. Así es como esta tesis contribuye con insumos para adquirir una mayor 

comprensión de las comunidades marinas y tramas tróficas del PSO. 

 



 

 

   

 

IV.  CONCLUSIONES 

 

 

Los peces óseos y los cefalópodos fueron los principales componentes de las dietas de los 

depredadores estudiados, ya que registraron una alta dominancia tanto en los modelos mixtos de 

dieta, como en los análisis de contenido estomacal.  

 

Se registraron diferencias interespecíficas en la composición de la dieta de los depredadores 

estudiados, lo que podría sugerir procesos de partición de recursos entre las especies. 

 

La talla fue una variable importante en la estructuración de la dieta de los depredadores, 

probablemente debido cambios impulsados por mayores requerimientos energéticos o 

variaciones en sus habilidades sensoriales. 

 

La influencia de patrones espaciotemporales en la composición de la dieta confirma el 

comportamiento generalista de todas las especies de depredadores estudiadas,  

 

En años donde predominó El Niño, el nicho isotópico de todos los depredadores se redujo 

significativamente, indicando probable una menor variabilidad de presas disponibles que podría 

estar impulsando procesos de migración hacia zonas costeras durante esos periodos.  
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