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Resumen

El tamafio corporal es un atributo relacionado con la estructura y funcién de los organismos en los
ecosistemas. La mayorfa de los individuos en una red tréfica interaccionan en base a sus tamafios
corporales. La viabilidad de grandes depredadores dentro de un ecosistema depende de sus
demandas energéticas y de la obtencion, a través de la red tréfica, de los recursos para suplirlas. En
este sentido, la diversidad de presas determina por tres mecanismos diferentes la cantidad de
recursos que pueden ser obtenidos: inclusion de mads fuentes energéticas (e.g. detritos y
productores), la inclusion de mas vias hacia cada fuente y la obtencién de recursos aléctonos. Los
Pinnipedos son depredadores tope que presentan un amplio rango de tamafios corporales y para los
cuales existe profusa informacién publicada sobre su ecologia tréfica. Este contexto hace del grupo
un excepcional modelo para analizar la asociacién entre diversidad de presas consumidas y tamafo
corporal del depredador. Congruentemente, este trabajo analiza la relacion entre la riqueza de presas
y el tamafo en Pinnipedos. Se realizaron regresiones multiples entre la riqueza de presas o presencia
de distintos items troficos (e.g. peces, cefalopodos, crustaceos, moluscos) en funciéon de la masa, el
numero de muestras a partir de las cuales la dieta fue inferida y la metodologia utilizada (fecas vs.
contenidos estomacales). En términos generales, la diversidad de presas totales aumentd con el
tamafio corporal del consumidor y el nimero de muestras analizadas, siendo mayor en los estudios
de contenido estomacal que en los estudios basados en fecas. Existe un consumo incremental de
items a lo largo del gradiente de tamafos corporales y una tendencia a aumentar la riqueza de presas
en cada uno de estos. Esto se asociaria con la necesidad de sustentar el incremento en la demanda
energética al aumentar el tamafio corporal. Este estudio pretende contribuir al conocimiento de la
biologia de los Pinnipedos y su funcién en los ecosistemas, y también a la consolidacién de la teoria

de redes tréficas.



Introduccion

Actualmente muchos ecosistemas naturales se encuentran alterados de manera creciente por
distintas actividades de origen antrépico, lo que repercute en la estructura de sus redes troficas
(Layman e al. 2005, Arim ef a/ 2010). Dichas redes pueden ser alteradas tanto por la eliminacién o
introducciéon de especies, como por variaciones en la estructura de interacciones tréficas debidas a
cambios en la dieta de los consumidores (Elton 1927; Estes ef al. 1998; Layman et al. 2005).
Entender patrones generales de la estructura de las tramas tréfica puede, entonces, sumar al

entendimiento y prediccion de los efectos de las actividades humanas sobre los ecosistemas.

El tamafio corporal es una caracteristica de los organismos que se relaciona con distintas
variables, desde la escala de los propios organismos hasta escalas ecosistémicas (e.g. Brown e al.
2004; Layman ef al. 2005; Marquet ez al. 2005; Woodward et al. 2005; Arim ez al. 2007, Arim et al.
2010). De esta forma, el tamafio corporal provee informacion en distintos niveles jerarquicos sobre
las respuestas a las perturbaciones humanas (Brown e a/ 2004). Por ejemplo, los altos
requerimientos energéticos de los organismos de gran tamafio (McNab 2002), se puede traducir en
bajas densidades poblacionales (Damuth 1981). Esto determina, a su vez, la necesidad de grandes
areas de accion para satisfacer sus altas demandas energéticas (Burness ez a/. 2001). Progresivamente,
los estudios sobre la estructura tréfica de las comunidades han incorporado al tamafo corporal
como determinante de las interacciones tréficas y su funcionamiento en general (Carbone &
Gittleman 2002; Sinclair e# a/. 2003; Layman ef al. 2005; Bukovinszky e al. 2008; Arim et al. 2010).
Mas aun, recientemente en el marco de la Teorfa Metabdlica de la Ecologia, se ha relacionado al
tamafio corporal con los patrones de historias de vida y roles ecolégicos, asi como las propiedades
emergentes de la estructura y dinamica en los distintos niveles de organizacién biologica (Brown ef

al. 2004).

Charles Elton, en 1927 plante6 la existencia de una relaciéon entre el tamafio corporal y la
estructura y funcion de una red tréfica, hecho que es ampliamente aceptado en nuestros dias
(Woodward e al. 2005; Rooney e al. 2008; Arim et al. 2010). Desde entonces, descifrar los
mecanismos que llevan a un depredador a elegir determinadas presas y su efecto en la estructura y
funcionamiento de las redes troficas ha sido un tema central en ecologia (Petchey ef a/ 2008; Berlow
et al. 2008). Dentro de una red tréfica los organismos se encuentran estructurados por su tamafio
corporal desde los productores primarios hasta los depredadores tope (Layman e al 2005;
Woodward ez al. 2005). Esto es asi porque el tamafio corporal del depredador determina el tamano

corporal de las presas que puede consumir (Elton 1927). Por este motivo se da un patrén de



“anidamiento jerarquico”, en el cual la dieta de un depredador de tamafno pequefio es un
subconjunto de la dieta de un depredador de tamafio mas grande (Woodward ez a/ 2005; e.g.
Woodward & Hildrew 2002, Sinclair ez 2/. 2003). Estas limitaciones dadas por el tamafio corporal en
los organismos, son sugeridas como fuerzas subyacentes en los principales modelos que dan cuenta
de la estructura topoldgica en las redes troficas (Williams & Martinez 2000, Williams & Martinez
2008). En este sentido, los modelos que consideran la “jerarquia de consumo” logran una
reproduccion exitosa de muchos de los complejos patrones topolégicos de las redes alimenticias

reales (Woodward e al. 2005).

La jerarquia en el tamafio corporal de depredadores y presas es también considerada como
uno de los principales determinantes del largo de las “cadenas” tréficas (Layman e a/. 2005). Esto
implica que la posicion trofica de los depredadores, estarfa aumentando a medida que aumenta su
tamano corporal (Woodward ez /. 2005). No obstante, a medida que aumenta el largo de las cadenas
troficas la transmision de materia y energia desde los niveles basales a los niveles superiores es cada
vez menos eficiente (Lindeman 1942). A su vez, dado que las demandas energéticas de los
organismos aumentan con el tamafio corporal (Brown ez a/. 2004), la ineficiencia en la transmisioén
de energfa a lo largo de la “cadena tréfica” podria dificultar la ubicacion de especies de gran tamafio
en posiciones troficas altas (Arim ez a/. 2007). Esta limitacion energética, junto a la limitacion
morfolégica arriba mencionada, podria determinar un patrén en forma de joroba, en donde los
organismos de menor tamafio estarfan restringidos a las posiciones tréficas bajas por una restriccion
morfologica al consumo (“gape limitation”), mientras que los organismos de mayor tamafo también
estarfan restringidos a posiciones troficas bajas, pero en este caso por limitaciones energéticas (Arim
et al. 2007). Son entonces los organismos de tamafio intermedio, los cuales lograrian las posiciones
troficas mas elevadas dentro de una red ecoldgica (Arim e a/. 2007). Sin embargo, si se aumenta la
cantidad de recursos disponibles en un determinado sistema —e.g., si en una red se pueden
incorporar fuentes energéticas externas a la misma (aloctonas), si con el tamafio corporal se
aumenta el nimero de caminos a una fuente de recursos o si existe flujo de energfa desde fuentes
basales alternativas— podrian ser viables depredadores de tamafios grandes en altas posiciones
troficas (Arim ez al. 2007, 2010). De esta forma, la ocurrencia de depredadores con determinados
tamafios corporales en determinados niveles troficos dependeria del balance entre los
requerimientos energéticos y la disponibilidad de recursos en el medio (Arim ez a/. 2007, 2010).
Debe resaltarse que estos mecanismos que aumentan la disponibilidad de recursos estan
directamente asociados a cambios en la diversidad de la dieta de los depredadores (Arim ez a/. 2010)
y que el aumento en la diversidad de presas con el tamafio corporal se encuentra bien reportada para

distintas redes tréficas (Cohen ef al. 1993, 2003).



Los mamiferos, como grupo taxondémico, son frecuentemente utilizados en estudios de
macroecologia (Brown 1995; Brown ez a/. 2004; Carbone & Gittleman 2002; Carbone ef al. 2005,
Carbone ez al. 2007). El tamafio corporal es una caracteristica facil de medir y por tanto existen
grandes bases de datos disponibles (Marquet & Taper 1998). En mamiferos son varios los patrones
que se asocian con el tamafio corporal, a distintas escalas ecologicas. Por ejemplo, atributos a nivel
de los organismos, como ser el area de acciéon (Burness e /. 2001), 1a tasa metabdlica (McNab 2002;
Brown ef al. 2004), la producciéon de biomasa de todo el individuo (Brown ez a/. 2004), la tasa de
ingestion y produccion secundaria (Woodward e a/. 2005), se asocian positivamente con el tamafo
corporal. Mientras que la tasa metabdlica por unidad de masa disminuye con la masa total del
organismo (Brown e al. 2004). A nivel poblacional, se observa que la tasa de crecimiento intrinseca
y la abundancia en un mismo nivel y entre niveles tréficos poseen una relacion negativa con el
tamafio corporal (Brown ef a/. 2004). A nivel comunitario y ecosistémico, se sabe que el tamafio
corporal determina la tasa de recambio de nutrientes (Brown e a/ 2004) y la relacion
productividad:biomasa (Rooney ¢f a/. 2008). A su vez cuanto mayor es el tamafio corporal de las
presas menor nimero de depredadores las pueden consumir (Sinclair e# 2/ 2003). De igual manea,
es de importancia destacar otras relaciones que son relevantes para el marco teérico establecido y el
modelo de estudio seleccionado. Por ejemplo, la distancia recorrida diaria (Garland 1983) y el
consumo de energia diario (Carbone e a/. 2007) se relacionan positivamente con el tamafio de
mamiferos terrestres carnivoros. En mamiferos marinos la tasa de ingestiéon de biomasa y de energfa
en relaciéon al tamano corporal es positiva y no difiere de la reportada para mamiferos terrestres
(Innes ez al. 1987). Como puede observarse son varios los atributos dependientes del tamafio
corporal que estan relacionados con el comportamiento de forrajeo y por tanto, este deberfa

asociarse con el tamafio corporal de los mamiferos marinos.

Modelo de estudio

El conocer la dieta de los depredadores tope, permite comprender el funcionamiento de los
organismos dentro de un ecosistema. Los Pinnipedos suelen ser depredadores tope de los
ecosistemas que integran, influyendo en dichos ecosistemas de varias maneras: impactando en las
poblaciones de presas, interactuando con las pesquerfas, compitiendo con otras especies y
eventualmente siendo recursos para el hombre (Bowen 1997). Comprender el papel de un grupo
biolégico en la comunidad a la que pertenecen es importante desde el punto de vista de la

conservacion (Harwood 2001) y la realizacion de planes de manejo (Holfman & Bonner 1985).



Actualmente se consideran alrededor de 35 especies en todo el mundo (Jefferson ez a/. 1993),
existiendo evidencia que demuestra un unico origen comun para el grupo (Sato ez al. 20006). Por otro
lado, los Pinnipedos son depredadores que poseen un amplio rango de tamafios corporales: desde
21 Kg. en las hembras de Artocephalus galopaguensis hasta mas de 3000 Kg. en machos Mirounga
leonina (Jetferson et al. 1993) Este rango de tamafos involucra una importante variacion en la
demanda energética, las posibles restricciones morfoldgicas al consumo y, mas en general, en los
principales atributos ecolégicos. Sumado a esto, la biologia de los mamiferos marinos hace que
existan patrones adicionales asociados al tamafio corporal que pueden impactar su insercién en las
redes troficas (Bowen ez a/. 2009). Por ejemplo, la adaptacion de estos organismos al medio acuatico
determina que el comportamiento de forrajeo de los mismos esté fuertemente relacionado al
comportamiento de buceo, en donde el tamafo corporal juega un papel importante (Brischoux ef a/
2008). En este sentido, estudios realizados en vertebrados endotermos muestran que un aumento en
el tamafio corporal se relaciona positivamente con la duraciéon y la profundidad de los buceos
(Schreer & Kovacs 1997; Brischoux ez /. 2008). Por tanto, es esperable que distintas variables que
determinan la estrategia de forrajeo, tales como el acceso a distintas presas, la duracion de los viajes
de forrajeo entre las area de descanso o cria y los lugares de consumo, estén particularmente

asociadas al tamafio corporal para este grupo de organismos.

Hipotesis

Dada la restriccion morfolégica al consumo de presas grandes, los pinnipedos de pequefios tamafio
se alimentan solamente de presas de pequefio tamafio. Los pinnipedos de tamafio intermedio
pueden consumir presas de una mayor variedad de tamafios al no estar restringidos
morfolégicamente y al no poseer restricciones energéticas pueden incorporar presas de altos niveles
troficos. Finalmente, los pinnipedos de grandes tamafos corporales no estin sometidos a
restricciones morfolégicas por lo que pueden consumir presas de todos los tamafios, pero las
restricciones energéticas determinan que puedan existir sélo si son capaces de incorporar recursos

provenientes de multiples fuentes e incorporar presas de diversos niveles tréficos.
Prediccion
Al aumentar el tamafio corporal de los depredadores se incrementa la diversidad de presas

consumidas, el rango de niveles tréficos que involucran, los grupos troficos considerados y las

fuentes de energfa involucradas.



Objetivo General
Analizar la relacion entre la diversidad de presas y el tamafio corporal de los Pinnipedos.
Objetivos Especificos
1. Generar una base de datos incluyendo patrones de consumo reportados para Pinnipedos en
un amplio gradiente de tamafios corporales.

2. Evaluar la asociacién entre riqueza de presas, grupos tréficos consumidos y el tamafio

corporal.

Materiales y Métodos

Busqueda Bibliogréfica

El presente estudio se basa en la recoleccion de informacién sobre la dieta de distintas
especies de Pinnipedos a partir de publicaciones (ver Anexo I). La busqueda de articulos se

realizé en el Portal Timbo6 (www.timbo.org.uy), Google Académico (www.scholar.google.com) y

la base “ISI Web of Knowledge” de la Thompson Reuters. En todos los casos, el criterio de
busqueda utilizado se basé en las palabras claves: diet, pinnipeds, foraging, trophic ecology,
consum*. Alguna de estas palabras y la especie de Pinnipedo deberfan estar presentes al menos en
el titulo o el resumen. Ademas, la base de datos fue complementada con publicaciones arbitradas
obtenidas por otros medios. Para ser considerados los articulos debieron describir a bajo nivel
taxonémico las presas consumidas sin importar el tipo de metodologia que el investigador

hubiera utilizado, la cual fue registrada como informacién adicional.

Confeccion de la Base de Datos

Con los articulos que cumplieron con un nivel basico de informacién se procedié al
armado de una base de datos registrando los siguientes elementos: la especie de Pinnipedos (ver
Anexo II), el nimero de muestras colectadas con presas identificables, el nimero de muestras
totales, la duracién del estudio en meses, la metodologia utilizada (analisis de fecas o de

contenido estomacal), los items presa consumidos, el sexo y la edad de los individuos estudiados



y la ubicacién geografica del sito de estudio. Esta ultima variable fue registrada como las
coordenadas geograficas presentadas en el articulo o estimandolas a partir de la localizacién del
area de estudio en el GoogleMaps (maps.google.com). Si el estudio identificaba diferencias
significativas en la dieta entre localidades, estas fueron ingresadas como dos entradas diferentes

en la base de datos.

Dado que se observaron diferencias en la presentacion de los datos entre estudios fue
necesario homogeneizar la informacioén para la base de datos. Para esto se utilizaron los mismos
criterios de extraccién de los datos en todos los articulos, detallados a continuacién. Las muestras
colectadas se registraron como muestras totales y muestras con restos. Cuando esta informacion
no era especificada se consideré que todas las muestras contenfan presas. Cuando se presentaba
un porcentaje de presas con restos se realizé la estimacidon correspondiente para obtener el
numero de muestras. La duracion del estudio se calculé como el total de meses en que fueron
realizadas colectas. Cuando se mencionaba sélo la estacion del afo sin nombrar los meses
especificos se contabilizaban tres meses. Sélo se consideraron los estudios basados en analisis de
fecas o contenidos estomacales. En aquellos casos en que un mismo estudio brindara una lista de
especies diferente para cada metodologia utilizada, se procedia a separar la riqueza de presas
consumidas segun la metodologfa, aun cuando no existieran diferencias significativas entre
ambas. Algunos estudios que utilizaron como metodologfa el analisis de vomitos o
regurgitaciones fueron considerados como estudios de analisis de contenido estomacal, por
presentar caracteristicas similares a una muestra de ese tipo en relaciéon a la digestion de las
presas. Los grupos tréficos se clasificaron en los siguientes {tems presa: “aves y mamiferos”,
cefalépodos, cnidarios, condrictios, crustaceos, equinodermos, moluscos (sin cefalépodos), otros
invertebrados, peces (incluidas lampreas) y “urocordados y hemicordados”. La riqueza de presas
fue estimada como el nimero total de especies reportadas en la dieta. Los {tems que no pudieron
ser identificados no se contabilizaron para este fin. Si en los articulos no se alcanzaba una
identificacion al nivel de especie o género con respecto a una presa, pero se mencionaba el grupo

zoologico al que pertenecia, ese {tem se tomaba como si fuera una especie una tnica vez.

El sexo y la edad de los Pinnipedos se registraron cuando estuvieron disponibles. No
obstante, la mayoria de los estudios hacen referencia a la dieta de individuos adultos. Las
categorias etareas presentadas fueron: hembras y machos adultos, hembras y machos sub-adultos,
juveniles y crfas. Si el estudio reportaba las presas consumidas por distintas edades del
depredador, las distintas edades eran analizadas como si fueran estudios diferentes, sin importar

si existfan diferencias significativas o no en la dieta. Por otro lado, si en el estudio se mencionaba



que individuos de distintas edades utilizaban los mismos ambientes, se asumia que la dieta
representaba a los individuos adultos. Esto se fundamenta por la dominancia de los adultos en las
colonias mixtas. El sexo fue reportado en pocos casos debido a que los estudios de fecas suelen
estar limitados en este sentido. En estos casos se asumid que la dieta representaba a adultos de
ambos sexos. Si el estudio planteaba la existencia de diferencias significativas en el consumo de
presas entre sexos y presentaba la informacion de forma discriminada, cada sexo se incluia como
un ingreso diferente en la base de datos. Los pesos de ambos sexos y de las distintas edades
fueron consultados en la “Guia de Identificacién de Especies” de la FAO sobre los Mamiferos
Marinos del Mundo (Jefferson ez al. 1993). Se registraron tres tamafios corporales diferentes, peso
minimo, promedio y maximo. En el caso de que la Guia no tuviera registrado un rango de pesos,
fue considerado el mismo valor para los tres pesos. En tres estudios fue necesario utilizar el peso
brindado en el articulo por no encontrarse en la guia. Cuando no se podia determinar el sexo o el
estudio mencionaba que la dieta era de individuos adultos, se registraba como peso minimo el de

las hembras, como peso maximo el de los machos y como promedio el de ambos.

Andlisis de Datos

El analisis de los datos fue realizado con el software libre R (Team 2007). El abordaje
estadistico intentd dar cuenta de los determinantes de la variacion en la diversidad de presas entre
las especies de Pinnipedos. Para esto se realizaron regresiones multiples considerando a la riqueza
de especies presas o la ocurrencia de un {tem particular como variable dependiente y un conjunto
de variables, que consideran tanto mecanismos biolégicos como efectos metodologicos, como
variables independientes. L.a masa represent6 el determinante biolégico de interés en este estudio
y fue transformada logaritmicamente debido a su relacién no-lineal con la diversidad de presas.
Por otro lado, el nimero de muestras con presas y la metodologia utilizada (fecas vs. estbmago)
fueron incluidos como variables metodoldgicas que podrian afectar a la riqueza de presas
observada en cada especie. Dado que algunas especies estuvieron representadas por mas de un
estudio, los datos fueron ponderados por el inverso del nimero de estudios que representaban a
dichas especie. Para analizar la riqueza de especies se emplearon regresiones lineales mdaltiples,
mientras que para evaluar la ocurrencia de cada uno de los items presa se utilizaron regresiones
logisticas. En este caso se confeccioné una matriz de presencia/ausencia en base a la matriz
original, en donde los valores de cero y uno indicaban que el item no era o era consumido

respectivamente.
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Para visualizar graficamente la asociacion entre cada una de las variables consideradas y la
riqueza de presas se utilizaron los residuos de regresiones que inclufan a todas las variables menos
la que se querfa visualizar. Es importante remarcar que estos analisis fueron exclusivamente
realizados para lograr una visualizaciéon de los patrones de asociacion, sin utilizar los residuos para

estimar ninguna significancia o asociacion estadistica.

Resultados

En la revisién de estudios de dieta se logré una muy buena representacion de los tamafios
corporales de las distintas especies de Pinnipedos. En este sentido, en la Figura 1 se muestra la
distribucién de tamafios corporales de todas las especies y los tamafios corporales para los cuales
se obtuvieron datos de dieta. Al comparar ambos histogramas se puede visualizar que los mismos
presentan un similar rango de valores (abarcando tres ordenes de magnitud) y también

distribuciones similares, con una alta frecuencia de tamafios intermedios.

Los ajustes de las regresiones multiples para cada item presa y para la riqueza total de
presas se muestran en la Tabla 1. La riqueza total de presas consumidas aumentd lineal y
significativamente con el logaritmo de la masa y con el logaritmo del nimero de muestras.
Ademas, dicha variable fue dependiente de la metodologia empleada, siendo mayor en los
estudios de analisis estomacal que en los estudios de fecas. El 65% de la variabilidad en la riqueza

total de presas fue explicado por este modelo multivariado (Figura 2).

A nivel de los {tems individuales, todos presentaron modelos significativos a excepcion de
los urocordados y hemicordados. De los diez items presa analizados, seis mostraron valores
significativos para la variable masa, ocho para el nimero de muestras y cinco para la metodologia
(Tabla 1). Sin embargo, las variables que se asociaron significativamente a la diversidad de presas
variaron entre items. La riqueza de aves y mamiferos, condrictios, moluscos y otros invertebrados
presentaron valores significativos para las tres variables analizadas, con altas varianzas explicadas
por la regresion, 55%, 61%, 91% y 69% respectivamente (Tabla 1, Figuras 3, 4 y 5). En todos
estos casos la riqueza de especies presa se increment6 con el tamafio corporal y fue mayor en los
estudios de contenidos estomacales que en analisis de fecas (Tabla 1, Figuras 3 y 5). La riqueza se
incrementé también con el numero de muestras, salvo en los condrictios en donde se observo

una suave tendencia negativa entre estas dos variables (Tabla 1, Figura 4).
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Tabla 1: Valores de la regresiéon maltiple ponderada para cada item de presa y para la riqueza total
de presas, Estadistico de Fisher (F), p-valor: probabilidades asociadas a los parametros de la
regresion; masa: Log M, n® muestras: Log N, metodologia: estudios basados en fecas versus
estomagos; (*) p < 0,01; (**) p < 0,001; (***) p < 0,0001, # Para este item no existe valor por ser
todas las metodologias iguales.

ftem de Presa estadistico-F  p-valor Modelo  R? p-valor

masa n° muestras metodologia
Aves y Mamiferos F319=7,61 1,54E-03 0,55 0,01199* 0,0067** 0,0089**
Cefalépodos F 376 = 8,70 4,92E-05 0,26 0,1966 0,0008%** 7,85e-05%**
Cnidarios F 21 =5057 0,0314 0,99 0,208 0,0417%* #
Conderictios Fj312=0644 0,0076 0,62 0,0037** 0,0240% 0,0453*
Crustaceos F 35 =10,24 2,19E-05 0,38 7,57e-05%** 0,0240% 0,0948
Equinodermos F34=1545 0,0115 0,92 0,0320%* 0,5614 0,339
Moluscos F319=06743 2,58E-10 0,91  9,84e-09***  572¢-05%** 1,92e-05%+*
Otros Invertebrados F 318 =13,601 7,04E-05 0,69 0,007 0,006%* 0,002%*
Peces F 38 = 19,77 7,78E-10 0,41 0,8616 4,13e-11%%* 0,9281
Urocordados y Hemicordados I 33 = 1,317 0,4131 0,57 0,805 0,477 0,633
Riqueza Total F 3,93 = 59,08 2,20E-16 0,66  9,77e-10*** 2e-16%** 2,10e-06%**

Por otro lado, los cefalépodos fue el tnico item que mostrd diferencias significativas en
la riqueza con las variables nimero de muestras y metodologia, mientras que los crustaceos lo
hicieron para las variables masa y nimero de muestras (Tabla 1, Figuras 3-5). Todos los estudios
de dieta que reportaron cnidarios fueron basados en estomagos. La riqueza en los equinodermos
unicamente se asocié significativamente con la masa de los Pinnipedos (Tablal, Figura 3).
Finalmente, los urocordados y hemicordados no mostraron asociaciones significativas para

ninguna de las variables analizadas (Tabla 1, Figuras 3-5).

La regresion logistica present6 valores significativos para los items, crusticeos, cnidarios,
moluscos, equinodermos, otros invertebrados y urocordados y hemicordados (Tabla 2, Figura 0).
Aves, mamiferos y condrictios no presentaron valores significativos para la regresion logistica
(Tabla 2, Figura 6). Los items mas comunes y representativos en la dieta de los Pinnipedos, a
saber los peces y los cefaléopodos, ocurrieron a altas frecuencias a partir de bajos tamafos
corporales; por tanto, la incidencia de estos dos items no se correlacioné significativamente con
el tamafio corporal (Tabla 2, Figura 6). Finalmente, los cnidarios, los equinodermos, y los
urocordados y hemicordados se observaron unicamente en la dieta de los pinnipedos de tamanos
corporales grandes, lo que determiné una asociacion positiva entre su incidencia en la dieta y el

tamafio corporal (Tabla 2, Figura 06).
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Figura 1: Distribucién de la frecuencia de tamafios corporales promedio. (A) Todas las especies
de Pinnipedos, separado por sexo (N = 35). (B) Todos los Pinnipedos considerados en este
estudio, utilizando el criterio descrito en la metodologia (N = 98). Notar que para una misma
especie puede existit mas de un tamafno corporal debido a las caracteristicas del estudio

considerado (e.g. diferentes sexos o inclusién de juveniles).

Tabla 2. Valores de razones de probabilidad (Odds Ratios) para los distintos items presas
estimados a partir de regresiones logfsticas, b: valor estimado de pendiente, odss ratio: exp @; (¥)

p < 0,015 (%) p < 0,001; () p < 0,0001.

Item de presa b Odss Ratio
Aves y Mamiferos 0,49 1,65
Cefalopodos 1,28 3,59
Cnidarios 3,23 ** 25,23
Condrictios 1,19 3,28
Crustaceos 0,99 2,68
Equinodermos 2,03 * 7,62
Moluscos 1,37 * 3,92
Otros Invertebrados 1,23 * 3,44
Peces 0,45 1,55
Urocordados y Hemicordados 2,70 ** 14,88
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Figura 2: Asociacion entre Riqueza de presas y Tamafio Corporal (A), Numero de Muestras (B),
y Metodologia de estudio (C); (0) Estomagos; (1) Fecas. Cada grafico presenta en el eje de las
ordenadas los residuos de una regresion multiple que no incluy6 a la variable de interés. Residuos
de una regresion entre riqueza y numero de muestras y metodologia R: N & Met; Residuos de
una regresion entre riqueza y tamafio corporal y metodologia R: M & Met; Residuos de una
regresion entre riqueza y numero de muestras y tamafo corporal R: N & M.
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Figura 3: Asociacion entre la Riqueza de Presas y el Tamafo Corporal para los distintos items de
presa, provenientes de los residuos entre nimero de muestras y metodologia.
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Figura 6: Regresiones Logisticas para la ocurrencia de los items de presa en funciéon del tamafio
corporal de los Pinnipedos. Los valores de las regresiones para cada {tem se encuentran en la

Tabla 2; (%) p < 0.01; (%) p < 0.001; (¥¥) p < 0.0001.

Discusion

La identificacién y el entendimiento de los patrones ecoldgicos requieren de teorias

robustas as{ como del apoyo de datos empiricos (Berryman 1999). Existen buenas razones
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teoricas y evidencias empiricas que sugieren un aumento en la diversidad de presas con el tamafio
corporal del depredador (Layman ez a/ 2005; Brose ez al. 20006; Arim et al. 2007; Arim ez al. 2010).
No obstante, los estudios que han abordado este tema se han centrado en el analisis de
comunidades locales (Cohen e a/. 2003; Arim ez al. 2010) o en grandes bases de datos obtenidas a
partir de redes troficas (Cohen ef al. 1993; Brose et al. 2006). El presente estudio capitaliza la alta
definicién tipicamente alcanzada en los analisis de dieta de Pinnipedos y la amplia gama de
especies para las cuales se ha reportado su ecologia tréfica. Este camino, intermedio a los
anteriores, sugiere un aumento sistematico en la riqueza de presas y en los grupos tréficos

consumidos, al aumentar el tamafio corporal de las especies involucradas (Figuras 2 y 3).

En el gradiente de tamafios corporales de los Pinnipedos, las especies hacen un uso
diferencial de los items presa pudiéndose reconocer tres categorias de presas en este contexto:
aquellas que son consumidas por todas las clases de tamafio, aquellas que aumentan su incidencia
con el tamafio y aquellas qué sélo son consumidas por los grandes depredadores. La primer
categoria esta compuesta por peces, cefalépodos y crustaceos, los cuales son los principales items
consumidos por los Pinnipedos (Bowen ez /. 2009). Entre estos, sélo la riqueza de crustaceos se
relaciond significativamente con el tamafio corporal (Figura 3 y Tabla 1). La segunda categoria
involucra aves y mamiferos, condrictios, moluscos y otros invertebrados, los cuales son presas de
menor incidencia en la dieta, pero que estan representadas por un amplio espectro de tamafios
corporales. Los pequefios Pinnipedos consumen en frecuencias moderadas moluscos y otros
invertebrados, a parte de las presas principales, y escasamente aves y mamiferos (e.g. Lawson e a/.
1998; Lea ef al. 2002; Porras-Peters e al. 2007), mientras que los pinnipedos de tamafos
intermedios depredan en todos los grupos troficos (e.g. Casaux ef al. 1997; Casaux ef al. 2003;
Page et al. 2005). A su vez, los depredadores de gran tamafio si bien consumen aves y mamiferos,
estos {tems no llegan a ser representativos de su dieta por su baja frecuencia (e.g. Sheffield &
Grebmeier 2009; Green & Williams 1986). Finalmente, el tercer grupo lo forman presas de
menor incidencia como los cnidarios, equinodermos, urocordados y hemicordados. Como ya se

ha mencionado, estos items son esencialmente consumidos por depredadores de gran tamafio.

De acuerdo a la prediccion de la hipétesis de partida, los resultados obtenidos indican que
los grupos tréficos consumidos pueden relacionarse cualitativamente con el tamafio corporal de
las distintas especies de Pinnipedos. En este sentido, las especies de pequefio tamafo,
representados mayormente por los Focidos, consumen principalmente presas en los niveles
troficos bajos. Las especies de tamafo intermedio consumen presas que ocupan los niveles

troficos mas altos y a medida que el tamafio corporal sigue aumentando se observa una
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incorporaciéon de presas de niveles troficos menores. Congruentemente Odobenus rosmarus, una de
las especies de mayor tamafio corporal consume todos los items troficos considerados (Sheffield
& Grebmeier 2009), presentando incluso estrategias de forrajeo orientadas al consumo de

organismos benténicos (Riedman 1990).

Los organismos de gran tamafio presentan altas tasas metabdlicas acompasados de
grandes requerimientos energéticos (McNab 2002, Brown e a/. 2004). Suplir estas demandas suele
depender del consumo de una alta diversidad de presas (Sherwood ez a/. 2002; Layman ez al. 2005;
Arim et al. 2007). Asi mismo, el consumo de presas asociadas a niveles tréficos bajos por parte de
los grandes Pinnipedos serfa congruente con las restricciones energéticas que experimentan
(Arim ez al. 2007). Si bien, la tendencia general es de un aumento en la posicién tréfica con el
tamano corporal (Wodward ez a/. 2005), los grandes depredadores podrian incluir recursos mas
abundantes, en bajas posiciones troficas para satisfacer sus altas demandas (Arim ez a/. 2007; e.g
Dehh ¢z al. 2006, Sheffield & Grebmeier 2009). Por ultimo, el consumo de aves y/o mamiferos
por los Pinnipedos de gran tamano les podria permitir incorporar fuentes de origen aléctono,
ampliando asi su base de sustento energético (Arim ef a/. 2007, Arim e al. 2010). En conjunto, al
aumentar el tamafo corporal de los Pinnipedos estos aumentan su diversidad de presas, el rango
de items y niveles tréficos consumidos y eventualmente acceden a recursos aléctonos, un
conjunto de cambios que serfan esenciales para satisfacer el incremento en sus demandas

energéticas (Arim ez al. 2007, Arim et al. 2010).

Mas alla del patron general arriba descrito, es posible que existan otras estrategias que
permitan la existencia de depredadores de gran tamafio corporal. La comparacion de la dieta de 1a
foca cangrejera (Lobodon carcinophagus) y de la foca leopardo (Hydrunga leptonyx) representan un
ejemplo interesante al respecto. Ambas especies estan filogenéticamente emparentadas, presentan
tamafos corporales similares y son habitantes del mismo ambiente (Riedman 1990). No obstante,
L. carcinophagus presenta una dieta muy especializada en unos pocos recursos muy abundantes y de
bajas posiciones tréficas (Bengtson 2009), mientras que H. /Jptonyx consume una gran diversidad
de presas, incluyendo aves y mamiferos de altas posiciones troficas y también presas en bajas

posiciones troficas (Rogers 2009).

Buena parte de la variacion en las diversidades tréficas reportadas puede originarse por la
metodologia empleada y la cantidad de muestras tomadas (Arim & Naya 2003; Trites & Joy 2005).
Esta variabilidad fue considera en el abordaje estadistico logrando dar cuenta de su efecto en los

patrones observados. Sin embargo, existen otras fuentes de variacién que pudieron influir en los
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resultados obtenidos. La ausencia de datos para algunas especies, siete de 35, podria afectar los
resultados de concentrarse ciertos rangos de tamafio corporal. Sin embargo, este no fue el caso
existiendo una muy buena concordancia entre la distribucién de tamanos de las especies incluidas
en la base de datos y la distribucién para todas las especies de mamiferos (Figura 1). El
ecosistema de estudio, la generalizacion de la dieta para cada especie a partir de uno o pocos
articulos, diferencias en las estrategias de muestreo entre investigadores y otros factores no
explicitados por los autores implican variaciones en la diversidad reportada que no fueron
considerados en este analisis. As{ mismo, atributos demograficos como la edad, sexo y condicién
reproductiva y factores como la estaciéon del afio, abundancia de competidores y depredadores,
también pueden afectar el comportamiento de forrajeo de los individuos (Bowen ez a/. 2009; Boyd
2009). Si bien estos factores suelen asociarse con el tamano corporal (Lafferty ez al. 2000),
también involucran otras fuentes de variaciéon no especificadas. No obstante, el patrén observado
es detectado a pesar de estas variaciones sugiriendo que se trata de tendencias robustas, en los

gradientes de tamafio corporal considerados.

La metodologia de analisis de dieta afecta a la diversidad esperada de presas. Los estudios
basados en el analisis del contenido estomacal presentaron mayores valores de riqueza de presas y
de muchos grupos taxonomicos consumidos (Figura 5 y Tabla 1). Esta diferencia estarfa
determinada por la mayor digestion alcanzada en las fecas y por la menor proporciéon que cada
feca representa de cada evento de consumo (Arim & Naya 2003). Esto afecta principalmente a las
presas con pocas o nulas partes duras como los cnidarios (Figura 5), los cuales fueron detectados
unicamente en los estémagos (e.g. Finley & Evans 1983; Sheffield & Grebmeier 2009). La
ausencia de grandes diferencias en la estimacion de diversidad de peces (Figura 6 y Tabla 1), se
asociarfa con la presencia de partes duras, con bajo desgaste y consumidas en grandes cantidades
por los Pinnipedos (Arim & Naya 2003). En este sentido, cabe mencionar que en las ultimas
décadas han ocurrido cambios sociales que promueven el uso de metodologias no invasivas,
sugiriéndose el uso del analisis fecal (y otras técnicas mas recientes como el analisis de is6topos o
acidos grasos) sobre el uso del analisis de contenidos estomacales. El presente estudio demuestra
que dicho cambio metodolégico puede afectar nuestra percepcion de la ecologia tréfica del grupo

y sus tendencias temporales.

Este estudio aporta informacion basica sobre la biologia de los Pinnipedos y su papel en
la estructura y funcionamiento de los ecosistemas. Actualmente, es ampliamente reconocida la
importancia de analizar atributos biolégicos en amplios rangos de tamafos corporales,

explorando la existencia de tendencias sistematicas o cambios abruptos (Carbone e al. 1999;
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Carbone & Gittleman 2002; Sinclair ez a/. 2003; Brown e al. 2004). La mayoria de los grupos
biologicos carecen de una amplia representacion de estudios de casos para las especies que los
componen, los Pinnipedos son una excepcién. No obstante, trabajos de sintesis como el aqui
presentado, son raros a pesar del importante nimero de estudios disponibles (Lavigne 1982;
Pauly e al. 1998). Los mamiferos marinos son organismos visibles, carismaticos e identificados
como importantes depredadores en sus ecosistemas (Yodzis 2001; Bowen e a/. 2009). A pesar de
esto, es limitado lo que se conoce sobre los cambios sistematicos en sus atributos biologicos e
insercion en las redes troficas al cambiar el tamafio corporal de las especies; este estudio intenta

ser una contribucion en esta linea.
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Anexo II: Items de presas consumidos por cada una de las especies analizadas.

. Aves'y ) — - [ . Otros Urocordados y
Especies Mamiferos Cefal6podos  Cnidarios  Condrictios Crusticeos  Equinodermos — Moluscos Invertebrados Peces Hemicordados
Abrctocephalus
. X X
australis
Arctocephalus
. X X X X X
Jorsteri
Arctocephalus <
galapagoensis
Arctocephalus
X X X X X X
gazella
Abrctocephalus
= X X
philippii
Abrctocephalus
: X X X X X
pusillus
Arctocephalus
. X X X
townsendi
Arctocephalus
= X X X
tropicalis
Callorbinus
. X X X X X
ursinus
Eumetopias
. X X X X
Jubatus
Otaria
X X X
flavescens
Zalophus
Sy X X X X X
californianus
Zalophus X X X X X X X
wollebaeki
Odobenus
X X X X X X X X X
rosmarius
Hydrurga
Darmg, X X X X X X
leptonyx:
Leptonychotes
. X X X X X
weddellii
Lobodon
; X X X
carcinophagns
Mironnga
. . X X X X X
angustiryostris
Mirounga
. X X X X X
leonina
Monachus
X X
monachus
Monachus < < X
schauinslandi
Erignathus
X X X X X X X X
barbatus
Halichoerus
X X X X X X
gnpus
Phoca
. X X X X
Jasciata
Phoca
. X X X X
groenlandica
Phoca X X X X X X X
hispiada
Phoca largha X X X X
Phoca
L X X X X X X X
vitulina
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Anexo III: Lista de las especies de Pinnipedos analizadas con sus respectivos tamafios corporales
separado por sexos. Tomado de la “Guia de Identificaciéon de Especies” de la FAO sobre los

Mamiferos Marinos del Mundo (Jefferson ez a/ 1993). (+) Especies no analizadas.

obtenido del articulo.

CBE TR0 oy =y T O 60

cbu:'-:nu:cz

o a6 o =

Especies

Abrctocephalus anstralis
Arctocephalus forsteri
Arctocephalus galapagoensis
Arctocephalus gazella
Arctocephalus philippii
Arctocephalus pusillus
Arctocephalus townsendi
Abrctocephalus tropicalis

Callorhinus ursinus

Eumetopias jubatus
Neophoca cinerea *
Otaria flavescens
Phocarctos hookeri *
Zalophus californianns

Zalophus wolleabeki #

Odobenus rosmarus

Hydrurga leptonyx
Leptonychotes weddellii
Lobodon carcinophagus
Mironnga angustirostris
Mirounnga leonina
Monachus monachus
Monachus tropicalis *
Monachus schaninslandi

Ommataphoca rossii *

Cystophora cristata *
Erignathus barbatus
Halichoerus grypus
Phoca caspica *
Phoca fasciata

Phoca groenlandica
Phoca hispida

Phoca largha

Phoca sibirica *

Phoca vitulina

(#) Peso
Peso (Kg.)
Hembra Macho
45 160
40 160
38 64
36.5 170
50 149.5
80.5 280
50 165
40 117.5
50 270
273 1000
105 300
144 350
160 400
110 390
100 200
1200 1900
385 360
425 425
250 250
600 2000
600 4000
325 325
220 220
272 200
204 204
222.5 350
361 262
145.5 240
86 86
119 119
120 135
80 80
102.5 102.5
85 85
85 110
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