
Universidad Nacional del Comahue 

Centro Regional Universitario Bariloche 

 

 

Variabilidad en el nicho trófico del Cormorán   
Imperial (Leucocarbo atriceps) en las costas de la 

provincia de Chubut 

 
 

 

Lic. Cynthia Ibarra 

Director: Dr. Pablo Yorio 

 

Centro Para el Estudios de Sistemas Marinos, CONICET 

Tesis presentada para optar por el título de Doctora en Biología 

2023 



2 
 

A Maride y Mauricio, 

por transmitirme la admiración por la Naturaleza 

  



3 
 

Índice de contenido 

Agradecimientos ........................................................................................................................... 5 

Resumen ........................................................................................................................................ 8 

Summary ..................................................................................................................................... 11 

Capítulo I: Introducción General ................................................................................................. 14 

1.1 Especie de estudio ............................................................................................................. 16 

Distribución reproductiva en las costas de la Patagonia Argentina .................................... 17 

Ciclo reproductivo ............................................................................................................... 18 

Ecología alimentaria ............................................................................................................ 18 

Interacciones con actividades humanas ............................................................................. 20 

1.2 Áreas de estudio ................................................................................................................ 20 

1.3 Objetivo General ............................................................................................................... 24 

Objetivos Específicos ........................................................................................................... 24 

1.4 Estructura de la tesis ......................................................................................................... 24 

Capítulo II: Patrones de segregación sexual en el uso de recursos tróficos del Cormorán 
Imperial durante el periodo reproductivo .................................................................................. 26 

2.1 Introducción ...................................................................................................................... 27 

2.2 Métodos ............................................................................................................................ 29 

2.2.1 Diseño de muestreo ................................................................................................... 29 

2.2.2 Manipulación y sexado de individuos ........................................................................ 29 

2.2.3 Análisis convencional de la dieta ............................................................................... 31 

2.2.4 Análisis de nicho isotópico ......................................................................................... 36 

2.3 Resultados ......................................................................................................................... 40 

2.3.1 Composición de la dieta en hembras y machos ......................................................... 40 

2.3.2 Nicho isotópico en hembras y machos ...................................................................... 54 

2.4 Discusión ........................................................................................................................... 58 

2.5 Anexo................................................................................................................................. 64 

Capítulo III: Variación temporal en el nicho trófico del Cormorán Imperial durante el        
periodo reproductivo en la colonia de Punta León ..................................................................... 66 

3.1 Introducción ...................................................................................................................... 67 

3.2 Metodología ...................................................................................................................... 69 

3.2.1 Análisis convencional de la dieta ............................................................................... 69 

3.2.2 Análisis del nicho isotópico ........................................................................................ 72 



4 
 

3.3 Resultados ......................................................................................................................... 73 

3.3.1 Cambios en la composición de la dieta entre las etapas del ciclo reproductivo ....... 73 

3.3.2 Cambios en el nicho isotópico entre los periodos del ciclo reproductivo ................. 84 

3.4 Discusión ........................................................................................................................... 90 

Capítulo IV: Diferencias entre hembras y machos de Cormorán Imperial en múltiples    
dimensiones del nicho trófico ..................................................................................................... 94 

3.1 Introducción ...................................................................................................................... 95 

4.2 Métodos ............................................................................................................................ 96 

4.2.1 Patrones temporales de alimentación ....................................................................... 98 

4.2.2 Áreas de alimentación ................................................................................................ 98 

4.2.3 Patrones de buceo ................................................................................................... 100 

4.2.4 Análisis de nicho isotópico ....................................................................................... 101 

4.3 Resultados ....................................................................................................................... 102 

4.3.1 Patrones temporales de alimentación ..................................................................... 102 

4.3.2 Áreas de alimentación .............................................................................................. 104 

4.3.3 Patrones de buceo ................................................................................................... 106 

4.3.2 Nicho isotópico ......................................................................................................... 109 

4.4 Discusión ......................................................................................................................... 111 

4.5 Anexo............................................................................................................................... 116 

Capítulo V: Conclusiones generales .......................................................................................... 119 

Literatura citada ........................................................................................................................ 124 

Trabajo de respaldo .................................................................................................................. 145 

 
  



5 
 

Agradecimientos  

Quiero agradecerle a todas aquellas personas, instituciones y organismos que colabora-

ron para que la presente Tesis Doctoral fuera posible: 

Especialmente a mi director, Pablo Yorio, por haberme guiado, formado y compartido sus 

conocimientos y reflexiones a lo largo de todos estos años. Por haberme dado la oportunidad 

de construir mi profesión con las aves marinas y formar parte de su grupo de trabajo desde mis 

días como estudiante. Siempre he recibido su apoyo y confianza, y sobre todo, agradezco que 

esta gran persona haya apostado por mí y me haya acompañado en la realización de mi docto-

rado. 

Agradezco a los jurados de la tesis, Dr. Gustavo Fernández, Dra. Melina Barrionuevo y Dra. 

Gabriela Scioscia por su tiempo y dedicación para corregir el manuscrito final. 

A mi mamá y mi papá, Maride y Mauricio y a mis hermanas Rebe y Bren, por brindarme 

su apoyo y amor incondicionales día a día. Han sido fundamentales para mí durante todo este 

proceso y les agradezco profundamente por todo lo que han hecho por mí. 

A mi compañero de la vida, Pablo Spagnolatti, quien ha sido un apoyo incondicional en 

todo momento para poder concretar este doctorado. Ha sido mi sostén en los momentos difíci-

les y me ha alentado para seguir adelante y cumplir con mis metas.  

A Silvana, mi segunda mamá, y a Karen y Kevin, mis hermanos del corazón, que siempre 

estuvieron dándome su apoyo incondicional. A Virgi, Vale y Viki, por ser una fuente inagotable 

de amor y alegría. 

A Nicolás Suárez, por ayudarme a conseguir muestras que fueron una parte fundamental 

de esta tesis. Por su enorme ayuda en el campo, por compartir su experiencia y conocimientos 

conmigo. Por siempre preocuparse por mí en lo profesional y en lo personal y ayudarme desin-

teresadamente cada vez que lo necesité.  

A Cristian Marinao, por enseñarme todo lo necesario para poder capturar y manipular 

cormoranes, por su enorme colaboración en las campañas, por la paciencia y el acompaña-

miento a lo largo de todos estos años, las infinitas ayudas en estadística, laboratorio, identifica-

ción de muestras y mucho más.  

Patricia Dell’Arciprete, por todo el tiempo dedicado y la enorme ayuda con los análisis y 

la paciencia ante todas mis consultas. 



6 
 

A Tati Kasinsky, por toda la ayuda en el campo y laboratorio, viajes compartidos, consejos 

y ayudarme siempre en todo.  

A Xime Navoa, por su generosa amistad y las incontables veces que me ayudó en el campo, 

laboratorio, estadística, identificación de muestras y mucho más. 

Nati Rosciano, por su ayuda con todas las consultas sobre isótopos, análisis estadísticos y 

siempre tener buena predisposición y tiempo para ayudarme cada vez que la necesité. 

A Javier Ciancio, Alejandro Gatto, David Galván, Damián Vales y Nora Lisnizer por compar-

tir sus conocimientos conmigo y contestar infinitas dudas siempre con buena predisposición. 

A Juan Cortés, por la ayuda en el campo y por congelarse las manos juntando muestras 

en intermareales en pleno invierno.  

A Jesi Paz, por su gran ayuda y paciencia con los análisis en R.  

A Agustina Gómez-Laich y Walter Svagelj por la ayuda que me dieron en las primeras cam-

pañas en Punta León y por compartir sus conocimientos sobre los cormoranes conmigo. 

A Norberto de Garín, que me prestó la lupa durante la pandemia, y a Javi y Patri, que me 

prestaron su oficina por muchos meses para poder analizar cómodamente los contenidos esto-

macales. 

A mis amigos y compañeros del Cenpat, Sil, Santi, Kily y Nico, por estar siempre y ayu-

darme cada vez que los necesité. 

A Cristian Silva, Nico Sueyro, Miriam Pollicelli, Juan Carileo, Marianela Beltrán, mis primos 

Karen, Kevin y Fabián por su colaboración en el campo.  

A Camila Reinoso y Ariadna Spago, por la ayuda en el laboratorio con los trabajos de re-

gresiones de peces.  

A Chola y Miguel, por siempre recibirnos y estar atentos a que regresáramos de la colonia 

sin problemas durante las campañas de Punta León.  

A los Guardaparques del PIMCPA, por la ayuda en el campo, su buena predisposición y 

por darnos alojamiento durante las campañas en Islas Blancas.  

A Néstor García, Manu Funes, Agustina Ferrando y Annick Morgenthaler por la ayuda en 

la identificación de muestras. 



7 
 

A Mauricio Faleschini, por prestar su ayuda tantas veces con los reactivos en el laborato-

rio. 

Alejo Irigoyen, Pablo Cochia y Nelson Bovcon, por compartir sus conocimientos sobre los 

peces de las costas patagónicas. 

A Marianela Beltrán, Samanta Dodino, Sabrina Harris y Luciana Gallo por compartir sus 

conocimientos y experiencias de campo en la extracción y manipulación de plasma. 

A mis compañeros de oficina, Santi, Ailín, Juan Cruz, Lucas, Marina, Juan C., Cata y Flor, 

con quienes compartimos el día a día, muchos scripts de R, momentos de catarsis y muchos 

buenos momentos. 

A mis amigas, Sil, Juli, Lali, Barbi, Mari y Juli S. por todo el apoyo emocional que me dieron 

durante todo el doctorado y poder contar con ellas en todo momento. 

Al Servicio de Hidrografía Naval por la donación de la carta náutica de Bahía Camarones.  

Al SECEDOC por la gestión por la gestión de la carta náutica digital.  

Al Centro para el Estudios de Sistemas Marinos (CENPAT-CONICET) por el apoyo institu-

cional. 

A Wildlife Conservation Society y Consejo Nacional de Investigaciones Científicas y Técni-

cas por el apoyo financiero. 

A la Secretaría de Turismo y Áreas Protegidas de la Provincia de Chubut y la Dirección de 

Fauna y Flora Silvestre de la provincia de Chubut por la autorización de muestreo y de investiga-

ción. 

A la Universidad Nacional del Comahue - Centro Regional Universitario Bariloche, por per-

mitirme llevar a cabo mi carrera de doctorado, y un especial agradecimiento al personal del 

Departamento de Postgrado por haber estado siempre disponible frente a las necesidades e 

inquietudes. 

A todos ellos, MUCHAS GRACIAS!  



8 
 

Resumen 

El nicho trófico, una de las dimensiones del espacio total del nicho de una especie, es un 

atributo formado a lo largo de su historia evolutiva y determinado por diversos factores. En las 

aves marinas, el alimento es un factor determinante de sus historias de vida y la composición de 

la dieta, en particular, tiene importantes implicancias en el éxito reproductivo. Las variaciones 

en la dieta pueden ser resultado de diversos factores, como los cambios en los requerimientos 

energéticos y nutricionales a medida que avanza la temporada reproductiva o las variaciones 

temporales en la disponibilidad de los recursos alimenticios. El uso de los recursos por parte de 

una misma especie también puede diferir entre localidades. De la misma forma que las diferen-

tes presiones selectivas modelan la dieta u otros parámetros del comportamiento de una pobla-

ción, también lo hacen sobre las estrategias de alimentación de cada sexo. Entre las aves mari-

nas, muchas especies de cormoranes pueden exhibir una gran flexibilidad en sus estrategias de 

alimentación, lo que les permite utilizar tanto recursos pelágicos como bentónicos. El Cormorán 

Imperial (Leucocarbo atriceps) es un ave marina que reside en Argentina y Chile, desde los 37°S 

en el litoral Pacífico hasta los 42°S en el litoral Atlántico, incluidas las Islas Malvinas. Es una es-

pecie de hábitos costeros que suele ser descripta como oportunista y de hábitos bentónicos, 

aunque en ocasiones puede aprovechar recursos demersales y epipelágicos. Estudios previos 

mostraron que el Cormorán Imperial es una especie principalmente piscívora que complementa 

su dieta con invertebrados marinos tales como crustáceos, poliquetos y cefalópodos, y que la 

composición de su dieta difiere entre diferentes etapas del ciclo reproductivo. A pesar de que 

dichos estudios brindaron valiosa información sobre sus requerimientos de alimento, la mayoría 

de los mismos fueron efectuados a través de métodos que no permitieron evaluar adecuada-

mente la contribución relativa de las principales presas. Por otro lado, la especie presenta di-

morfismo sexual en el tamaño corporal, siendo los machos más grandes y pesados que las hem-

bras, y exhibe diferencias sexuales en los patrones de profundidades de buceo y uso de áreas de 

alimentación. Esto sugiere que la composición de la dieta podría presentar diferencias entre 

ambos sexos, algo que no fue contemplado en estudios previos sobre su dieta realizados en la 

Patagonia argentina. El objetivo general de la tesis fue evaluar la variabilidad en la ecología tró-

fica del Cormorán Imperial durante la temporada de cría en dos de las principales colonias de 

las costas de la provincia de Chubut, Punta León (43° 04′S, 64°29′O) e Islas Blancas (44°46′S, 

65°38′O).  

En ambas colonias, se evaluó la composición de la dieta y el nicho isotópico de hembras y ma-

chos durante la etapa de incubación y crianza de pichones en la temporada reproductiva 2019, 
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mediante el análisis de un total de 117 muestras de contenido estomacal y 80 de sangre com-

pleta, respectivamente. Hembras y machos difirieron significativamente en la composición ge-

neral de su dieta. Las hembras consumieron mayoritariamente presas bentónicas en todos los 

casos, mientras que los machos consumieron presas demersales, epipelágicas o bentónicas de-

pendiendo de la etapa reproductiva y colonia. Los machos presentaron una menor diversidad 

de especies y consumieron presas más grandes que las hembras en todas las etapas del ciclo. El 

nicho isotópico de hembras y machos difirió en posición y/o amplitud, dependiendo de la etapa, 

presentando variaciones en los ejes de nitrógeno y carbono en concordancia con los resultados 

basados en el análisis convencional de la dieta. Estos resultados muestran que las hembras y los 

machos exhibieron una partición de los recursos tróficos, aunque los patrones de segregación 

variaron según las etapas del ciclo reproductivo y la localidad de reproducción.  

En Punta León, se evaluaron también los cambios en la composición de la dieta de hembras y 

machos entre las etapas de incubación, cuidado de pichones chicos (< 15 días) y crianza de pi-

chones grandes (≥ 28 días) durante la temporada reproductiva 2019. Además, se evaluaron las 

diferencias en el nicho isotópico entre los periodos de incubación y crianza de pichones de hem-

bras y machos en tres temporadas reproductivas consecutivas, del 2017 al 2019. Se analizaron 

un total de 57 contenidos estomacales para la temporada 2019 y un total de 112 muestras de 

sangre completa para las temporadas 2017 (n = 34), 2018 (n = 41) y 2019 (n = 37). La composición 

de la dieta en términos de importancia en peso varió a medida que avanzó la temporada repro-

ductiva. Ambos sexos mostraron cierto nivel de flexibilidad en el uso de recursos bentónicos, 

demersales y epipelágicos, incluso a nivel individual, mostrando los machos mayor flexibilidad 

en las estrategias de alimentación. El tamaño de las presas consumidas aumentó a medida que 

avanzó la temporada, con un incremento más marcado también en los machos. En las tres tem-

poradas, la amplitud del nicho isotópico de las hembras fue similar entre los periodos de incu-

bación y pichones, mientras que la de los machos fue mayor en el periodo de incubación. La 

posición del nicho, en cambio, sólo difirió entre sexos en el 2019. Los resultados señalan que 

tanto la composición de la dieta como el nicho isotópico de hembras y machos varían temporal-

mente, y la magnitud de los cambios entre los periodos puede diferir entre temporadas repro-

ductivas. 

 

Finalmente, en la colonia de Islas Blancas se evaluaron los patrones de segregación sexual en la 

ecología trófica del Cormorán Imperial durante la etapa de incubación en 2019, mediante el 

análisis simultáneo de los patrones horarios de alimentación, las áreas de alimentación, las pro-

fundidades de buceo y el nicho isotópico. Se instrumentaron 5 hembras y 5 machos con geopo-

sicionadores satelitales (GPS; registros de posición) y registradores de tiempo y profundidad 
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(TDR; registros de profundidad), y al momento de la recaptura se tomó una muestra de sangre 

a cada individuo para evaluar el nicho isotópico a través del plasma. Hembras y machos presen-

taron segregación en los horarios de alimentación, las hembras se alimentaron principalmente 

por la mañana mientras que los machos por la tarde. Ambos sexos se alimentaron dentro de la 

bahía donde se ubica la colonia, pero las hembras se alimentaron en áreas someras hacia el 

norte y sur de la colonia y los machos en áreas al sur de la colonia en aguas más profundas. A 

pesar de que los individuos utilizaron un sector costero reducido, se encontró una clara segre-

gación espacial entre ambos sexos. Hembras y machos bucearon en rangos de profundidades 

similares, pero las hembras realizaron un mayor número de buceos y los machos bucearon en 

general a mayores profundidades máximas. No se detectaron diferencias significativas entre se-

xos en las métricas del nicho isotópico basado en el análisis de plasma. El Cormorán Imperial 

presentó segregación sexual en las dimensiones espaciales y temporales del nicho trófico, con-

sistente con los resultados arriba presentados sobre la composición de la dieta en la misma 

etapa del ciclo reproductivo.  

 

Los resultados hallados ponen en evidencia la variabilidad en la ecología trófica del Cormorán 

Imperial, así como la flexibilidad en el uso de los recursos en el gradiente bentónico-pelágico. El 

presente trabajo aporta nuevos conocimientos sobre varios parámetros del nicho de hembras y 

machos en diferentes etapas del ciclo reproductivo y colonias, evidenciando la necesidad de 

evaluar la composición de la dieta de la especie teniendo en cuenta al sexo de los individuos. 

Los patrones observados muestran el papel diferencial de los sexos en las tramas tróficas mari-

nas y podrían exponer a hembras y machos a presiones ambientales y antropogénicas diferentes 

según la etapa del ciclo reproductivo en que se encuentren. 
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Summary 

The trophic niche, one of the dimensions of a species’ total niche space, is an attribute 

shaped throughout its evolutionary history and determined by several factors. In seabirds, food 

is a determinant factor of their life histories and diet composition, in particular, has important 

implications for their breeding success. Variations in diet can result from several factors, such as 

changes in energy and nutritional requirements as the breeding season progresses or temporal 

variations in the availability of food resources. Resource use by the same species may also differ 

among localities. Just as different selective pressures shape the diet or other behavioral param-

eters of a population, they also shape the feeding strategies of each sex. Among seabirds, many 

cormorant species can exhibit great flexibility in their foraging strategies, allowing them to uti-

lize both pelagic and benthic resources. The Imperial Cormorant (Leucocarbo atriceps) is a sea-

bird distributed in Argentina and Chile, from 37°S on the Pacific coast to 42°S on the Atlantic 

coast, including the Malvinas Islands. It has coastal habits and is usually described as opportun-

istic and benthic, although sometimes it can take advantage of demersal and epipelagic re-

sources. Previous studies have shown that the Imperial Cormorant is a mainly piscivorous spe-

cies that complements its diet with marine invertebrates such as crustaceans, polychaetes and 

cephalopods, and that diet composition differs among stages of the breeding cycle. Although 

these studies provided valuable information on their food requirements, most of them were 

carried out using methods that did not allow an adequate evaluation of the relative contribution 

of main prey. On the other hand, the species shows sexual dimorphism in body size, with males 

being larger and heavier than females, and exhibits sexual differences in diving patterns and use 

of feeding areas. This suggests that diet composition could present differences between both 

sexes, something that was not contemplated in previous diet studies carried out in argentine 

Patagonia. The general goal of the thesis was to evaluate the variability in the trophic ecology of 

the Imperial Cormorant during the breeding season in two of the main colonies located on the 

coasts of the province of Chubut, Punta León (43° 04′S, 64°29′W) and Islas Blancas (44°46′S, 

65°38′W). 

In both colonies, diet composition and isotopic niche of females and males during the incubation 

and chick rearing stages in the 2019 breeding season were assessed by analyzing a total of 117 

stomach contents and 80 whole blood samples, respectively. Females and males differed signif-

icantly in their overall diet composition. Females consumed mostly benthic prey in all cases, 

while males consumed demersal, epipelagic or benthic prey depending on reproductive stage 

and colony. Males showed lower species diversity and consumed larger prey than females at all 
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stages of the cycle. The isotopic niche of females and males differed in position and/or ampli-

tude, depending on the breeding stage, presenting variations along the nitrogen and carbon 

axes in agreement with results based on conventional diet analysis. These results show that fe-

males and males exhibited a partitioning of trophic resources, although segregation patterns 

varied according to the stages of the breeding cycle and breeding locality.  

At Punta Leon, changes in female and male diet composition between incubation, young chick 

(< 15 days) and large chick (≥ 28 days) stages during the 2019 breeding season were also evalu-

ated. In addition, differences in female and male isotopic niches between the incubation and 

chick rearing periods in three consecutive breeding seasons, from 2017 to 2019, were evaluated. 

A total of 57 stomach contents were analyzed for the 2019 season and a total of 112 whole 

blood samples were analyzed for the 2017 (n = 34), 2018 (n = 41) and 2019 (n = 37) seasons. Diet 

composition in terms of importance by mass changed as the breeding season progressed. Both 

sexes showed some level of flexibility in the use of benthic, demersal and epipelagic resources, 

even at the individual level, showing males a greater flexibility in foraging strategies. The size of 

prey consumed increased as the season progressed, with a more pronounced increase also in 

males. In all three seasons, the isotopic niche width of females was similar between the incuba-

tion and chick rearing periods, while that of males was greater in the incubation period. Niche 

position, on the other hand, only differed between sexes in 2019. The results indicate that both 

diet composition and isotopic niche of females and males vary temporally, and the magnitude 

of changes between periods may differ between breeding seasons. 

Finally, at the Islas Blancas colony, patterns of sexual segregation in the trophic ecology of the 

Imperial Cormorant during the incubation stage in 2019 were evaluated by the simultaneous 

analysis of temporal feeding patterns, feeding areas, diving depths and isotopic niche. Five fe-

males and five males were instrumented with GPS loggers (position records) and time-depth 

recorders (depth records), and at the time of recapture a blood sample was taken from each 

individual to assess the isotopic niche based on plasma. Females and males segregated in their 

temporal feeding patterns, with females feeding mainly in the morning and males in the after-

noon. Both sexes fed within the bay where the colony is located, but females fed in shallow 

areas to the north and south of the colony and males in areas south of the colony in deeper 

water. Despite the fact that individuals used a small coastal sector, a clear spatial segregation 

was found between both sexes. Females and males dived in similar depth ranges, but females 

made a greater number of dives and males generally dived to greater maximum depths. No sig-

nificant differences were detected between sexes in isotopic niche metrics based on plasma 
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analysis. The Imperial Cormorant presented sexual segregation in the spatial and temporal di-

mensions of the trophic niche, consistent with the results presented above on diet composition 

at the same stage of the breeding cycle.  

 

The results show the variability in the trophic ecology of the Imperial Cormorant, as well as the 

flexibility in the use of resources in the benthic-pelagic gradient. The present study provides new 

knowledge on several niche parameters of females and males in different stages of the breeding 

cycle and colonies, evidencing the need to evaluate the diet composition of the species taking 

into account the sex of the individuals. The observed patterns show the differential role of the 

sexes in marine food webs, and may expose females and males to different environmental and 

anthropogenic pressures depending on the stage of the breeding cycle. 
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El nicho trófico, una de las dimensiones del espacio total del nicho de una especie, es un 

atributo formado a lo largo de su historia evolutiva y determinado por factores bióticos y abió-

ticos (Soberon y Peterson 2005). El mismo estará influido tanto por las condiciones ambientales 

y los recursos alimenticios como por las interacciones entre los predadores y sus presas. Natu-

ralmente, el nicho trófico presentará variaciones según el contexto, estará influenciado por un 

conjunto de componentes ambientales, extrínsecos a los individuos, y componentes fisiológicos, 

morfológicos o comportamentales intrínsecos de los individuos (Barger y Kitaysky 2012, Zimmer 

et al. 2011, Patrick y Weimerskirch 2014, Calado et al. 2018). En el caso de las aves marinas, este 

conjunto de efectos se refleja sobre los comportamientos alimentarios de los individuos y, en 

última instancia, su productividad y la demografía de las poblaciones (Santora et al. 2014).  

Las aves marinas son un grupo taxonómicamente diverso de especies que dependen o frecuen-

tan el ambiente marino en algún momento de su vida (Croxall 1987, Schreiber y Burger 2002). 

Sus rasgos de historia de vida incluyen madurez tardía y larga esperanza de vida, baja fecundidad 

y productividad (Furness y Monaghan 1987, Schreiber y Burger 2002). El alimento es el principal 

determinante en la historia de vida de las aves marinas (Lack 1968, Croxall 1987). Esto es más 

evidente durante la reproducción, cuando las aves se comportan como predadoras de lugar cen-

tral (Orians y Pearson 1979, Schreiber y Burger 2002). La composición de la dieta, en particular, 

tiene importantes implicancias para el éxito reproductivo (Annett y Pierotti 1999, Sorensen et 

al. 2009, van Donk et al. 2016). Cabe señalar que la composición de la dieta suele diferir de 

acuerdo a las escalas temporales y espaciales consideradas. Por ejemplo, los cambios en la dieta 

durante la temporada reproductiva pueden ser resultado de cambios en los requerimientos 

energéticos propios y de las crías y/o las restricciones impuestas por factores reproductivos en 

las diferentes etapas (Suryan et al. 2002, Thayer y Sydeman 2007, Scioscia et al. 2014, Burke et 

al. 2015). También pueden producirse en respuesta a variaciones temporales en la abundancia 

de los recursos (Karnovsky et al. 2008, Burke y Montevecchi 2009, Navarro et al. 2009, Scioscia 

2011). Por otro lado, el uso de los recursos por parte de una misma especie puede variar entre 

localidades (Wanless y Harris 1993, Velando y Freire 1999, Clausen et al. 2005, Lescroël et al. 

2004), posiblemente como consecuencia de una oferta diferencial de presas en cada sector. 

Adicionalmente, las diferencias sexuales en el tamaño corporal o en los roles de cuidado paren-

tal y requerimientos nutricionales de cada sexo pueden también llevar a un aprovechamiento 

diferencial de presas (Bolnick et al. 2003, Bearhop et al. 2006, Navarro et al. 2010, Pelletier et 

al. 2014). De la misma forma que las diferentes presiones selectivas modelan la dieta u otros 

parámetros del comportamiento de una población (Tremblay y Cherel 2003, Ratcliffe y Trathan 

2011), también lo hacen sobre las estrategias de alimentación de cada sexo (Catry et al. 2005).  
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Conocer las fuentes de variación en la composición de la dieta es clave para interpretar adecua-

damente aspectos de la historia de vida de los individuos y la ecología de las poblaciones de 

interés. Por otro lado, la dieta es un nexo entre las aves marinas y su entorno, y resulta funda-

mental un detallado entendimiento de la misma para la conservación de estos depredadores 

(Karnovsky et al. 2012). Las poblaciones pueden responder de distinta manera a las perturba-

ciones antropogénicas. Aquellas poblaciones compuestas por individuos generalistas y flexibles 

que pueden responder de distinta forma a los disturbios amortiguarán mejor los cambios en el 

ambiente (Phillips et al. 2009, Masello et al. 2013, Carneiro et al. 2017, Wiley et al. 2019). Los 

estudios de ecología trófica brindan valiosa información no solo sobre los requerimientos de las 

especies evaluadas. Además, pueden contribuir a la comprensión sobre los requerimientos de 

los ecosistemas de los ecosistemas que habitan y a la evaluación de los posibles efectos del 

cambio climático y de actividades antrópicas sobre sus poblaciones (Einoder 2009, Moody et al. 

2012, Bianchini et al. 2022, Ramos y Furness 2022). 

La mayoría de las aves marinas habitan en entornos muy variables, donde su capacidad para 

ajustar su comportamiento resulta fundamental en su historia de vida (Tremblay y Cherel 2003). 

En consecuencia, sus adaptaciones alimentarias se caracterizan por una amplia diversidad de 

estrategias y tácticas (Morrison et al. 1990). Estas diferencias se hacen especialmente notorias 

en el caso de los cormoranes, quienes se alimentan en la costa con altos costos energéticos de 

vuelo y buceo (Grémillet et al. 2003, Enstipp et al. 2006, Watanabe et al. 2011), y cuyo plumaje 

menos impermeable y respiración aérea limitan el tiempo que pueden pasar buceando (Grémi-

llet et al. 2005). Algunas especies de cormoranes pueden exhibir una gran flexibilidad en sus 

comportamientos de alimentación, lo que les permite utilizar tanto recursos pelágicos como 

bentónicos y demersales (Grémillet et al. 1998, Watanuki et al. 2004, Morgenthaler et al. 2016). 

Por lo tanto, la capacidad de cambiar entre diferentes tipos de presas les permite explotar una 

amplia gama de recursos y maximizar su ingesta de alimentos dentro de las limitaciones de su 

entorno y capacidades físicas. 

1.1 Especie de estudio  

El Cormorán Imperial (Leucocarbo atriceps) (Figura 1.1) se reproduce en Sudamérica en 

las costas del océano Atlántico desde los 43°S, incluidas las Islas Malvinas, hasta el Cabo de Hor-

nos (56°S) y en las costas del océano Pacífico hacia el norte hasta los 37°S, incluidas las Islas 

Diego Ramírez (Yorio et al. 1998, Woods y Woods 1997, Cursach et al. 2010, Kusch y Marín 2013). 

Es una especie de hábitos mayormente marinos, aunque también se han reportado cuatro pe-

queños asentamientos reproductivos en ambientes dulceacuícolas patagónicos, los lagos 
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Nahuel Huapi, Vintter, Yehuin y Fagnano (Reynolds 1934, Navas 1970, Rasmussen et al. 1992, 

Chébez y Gómez 1998). El Cormorán Imperial presenta dimorfismo sexual, siendo los machos 

más pesados y de mayor tamaño que las hembras (17,8-18,0% en peso y, 12,8-13,2% en el alto 

de pico) (Svagelj y Quintana 2007). Los machos pesan aproximadamente 2,3 ± 0,1 kg mientras 

que las hembras pesan 1,9 ± 0,1 kg (Svagelj y Quintana 2007). 

 

 

Figura 1.1 Cormorán Imperial. 

 

Distribución reproductiva en las costas de la Patagonia Argentina 

Una evaluación de la abundancia y distribución de la especie realizada a mediados de la 

década de 1990 en la Patagonia argentina -exceptuando Islas Malvinas- señaló que la especie 

contaba con aproximadamente 57 colonias y una población cercana a las 55000 parejas repro-

ductivas (Yorio et al. 1998). Una revisión posterior a mediados de la década de los 2000 estimó 
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un valor similar (Frere et al. 2005). En la provincia de Chubut, la última estimación del tamaño 

de la población fue durante el 2016, arrojando un total 21500 parejas reproductivas en 25 colo-

nias a lo largo de la costa (Yorio et al. 2020). Además, el número total de nidos se mantuvo 

estable en comparación con las evaluaciones previas (Yorio et al. 2020). Estos valores indican la 

relevancia que tiene la población de cormoranes de Chubut, la cual representa aproximada-

mente el 39% del total de la población de toda la Patagonia argentina (excluyendo las islas Mal-

vinas) y destaca la importancia de la provincia para la conservación de la especie.  

Ciclo reproductivo 

Diferentes aspectos de la reproducción de la especie en la Argentina se han evaluado en 

algunas colonias, mostrando que existen importantes variaciones entre años y localidades tanto 

en el patrón temporal de reproducción como en diferentes parámetros reproductivos (Malaca-

lza 1984, Malacalza y Navas 1996, Libenson 1997, Arrighi y Navarro 1998, Punta et al. 2003a). 

En el sector norte de Chubut, específicamente en Punta León, los individuos comienzan a ocupar 

los nidos en agosto e inician la puesta de los huevos en las primeras semanas de octubre, con el 

pico durante la tercera y cuarta semana de este mes (Yorio et al. 1994, Svagelj y Quintana 2011). 

En las colonias del norte del golfo San Jorge, Chubut, la fecha de inicio de la puesta puede ocurrir 

hasta con un mes de diferencia entre años a partir de mediados de octubre (Punta et al. 2003a, 

C. Ibarra, obs. pers.). En Punta León, el tamaño de la nidada es de 2,7 ± 0,6 huevos (rango, 2,5–

2,8) (Quintana et al. 2021). El tiempo medio de incubación es de aproximadamente 28 días (Ma-

lacalza 1984) y ambos sexos intervienen en la incubación (Malacalza 1988). El éxito reproductivo 

en Punta León es muy consistente entre años, con un promedio de 0,9 ± 0,7 pichones por nido 

(16 años de estudio, Quintana et al. 2021), mientras que en las colonias del Golfo San Jorge varió 

entre 0,97 y 1,13 pichones por nido (tres años de estudio, Punta et al. 2003a).  Son alimentados 

diariamente por ambos padres hasta la fecha de independencia (Malacalza 1984). 

Ecología alimentaria  

Los cormoranes son aves marinas buceadoras que se propulsan debajo del agua me-

diante sus patas para capturar sus presas y se alimentan principalmente en ambientes costeros 

(Johnsgard 1993, Nelson 2005). La ecología alimentaria del Cormorán Imperial fue estudiada 

mayormente durante la temporada reproductiva en colonias de la Patagonia argentina e Islas 

Malvinas (ver abajo), existiendo además dos estudios en las poblaciones de agua dulce (Casaux 

et al. 2010, 2022). En cambio, poco se conoce sobre sus requerimientos alimentarios durante la 

temporada no reproductiva, existiendo un solo estudio en las costas de Chile (Tobar et al. 2019). 
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En la provincia de Chubut, los estudios enfocados en describir la dieta de la especie en ambientes 

marinos fueron realizados en diversas colonias ubicadas a lo largo de todo su litoral (Malacalza 

et al. 1994, Libenson 1996, Punta et al. 1993, 2003b, Gosztonyi y Kuba, 1998, Yorio et al. 2010a, 

Bulgarella et al. 2008, Ibarra et al. 2018). A estos estudios se suman trabajos realizados en las 

provincias de Santa Cruz (Ferrari et al. 2004, Morgenthaler et al. 2022) y Tierra del Fuego, An-

tártida e Islas del Atlántico Sur (Ravalli 2006, Michalik et al. 2010, 2013). A lo largo de unos 30 

años de investigación estos estudios fueron revelando la amplia diversidad de la dieta de la es-

pecie en los distintos sectores costeros. Si bien las metodologías utilizadas para evaluar la dieta 

no fueron siempre las mismas y la información obtenida en algunas localidades ya tiene más de 

30 años, estos trabajos conforman un marco de referencia para comprender regionalmente los 

requerimientos de dieta de la especie. 

Durante la temporada reproductiva, el Cormorán Imperial por lo general realiza entre uno y 

raramente dos viajes de alimentación por día (Quintana et al. 2011, Capítulo IV). Diariamente, 

las parejas toman tunos para alimentarse en el mar, las hembras lo hacen por la mañana mien-

tras que los machos por la tarde luego del retorno de su pareja al nido (Masello et al. 2010, 

Quillfeldt et al. 2011, Harris et al. 2013). El Cormorán Imperial suele ser descripto como una 

especie oportunista de hábitos mayormente bentónicos, pudiendo incorporar también a su 

dieta presas pelágicas y demersales (Punta et al. 1993, 2003, Malacalza et al. 1994, Ferrari et al. 

2004, Ravalli 2006, Bulgarella et al. 2008, Yorio et al. 2010a, Harris et al. 2016a, Ibarra et al. 

2018). Es principalmente piscívoro y suele complementar su dieta con invertebrados marinos 

tales como crustáceos, poliquetos y cefalópodos (Malacalza et al. 1994, Gosztonyi y Kuba 1998, 

Punta et al. 2003a, Ferrari et al. 2004, Ravalli 2006, Bulgarella et al. 2008, Yorio et al. 2010a, 

Ibarra et al. 2018, Morgenthaler et al. 2022). La dieta de la especie puede variar a lo largo de la 

temporada reproductiva, y los cambios se han reportado tanto en las Islas Malvinas (Thompson 

1989, Michalik et al. 2010, 2013) como en las colonias de las costas de la Patagonia argentina 

(Malacalza et al. 1994, Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 2018). En cuanto a la composición de la 

dieta de hembras y machos, se han reportado diferencias entre sexos en el nicho isotópico en 

Islas Malvinas durante las primeras semanas de vida de los pichones (<30 días) (Quillfeldt et al 

2011, Michalik et al. 2013) pero los estudios realizados en la Patagonia argentina durante la 

crianza de pichones menores a 10 días de edad (Harris et al. 2016a) no detectaron diferencias 

entre los sexos en los valores isotópicos (Harris et al. 2016a,b). Sin embargo, hasta la fecha no 

se han evaluado las diferencias entre hembras y machos en la composición taxonómica de la 

dieta. 
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El comportamiento de alimentación en el mar del Cormorán Imperial fue analizado extensa-

mente en la Provincia de Chubut (p.ej. Sapoznikow y Quintana 2003, Quintana et al. 2007, Harris 

et al. 2013, 2014a, Gómez-Laich et al. 2015, ver revisión en Quintana et al. 2021), al igual que 

en otras localidades de la región (Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Harris et al. 2016b). 

En general el Cormorán Imperial exhibe diferencias sexuales en sus patrones de actividad a lo 

largo del día y en sus patrones espaciales de alimentación, tanto en profundidades de buceo 

como en áreas de alimentación (Quintana et al. 2011, Gómez-Laich et al. 2012, Harris et al. 2013, 

Harris et al. 2016a). La especie puede utilizar tanto aguas costeras de poca profundidad (hem-

bras) como aguas profundas y más alejadas de la costa (machos) dependiendo de la localidad 

(Wilson y Quintana 2004, Sapoznikow y Quintana 2003, Quillfeldt et al. 2011, Quintana et al. 

2011). 

Interacciones con actividades humanas 

Aunque el Cormorán Imperial no se encuentra categorizado como una especie amenazada, exis-

ten algunas amenazas para sus poblaciones como resultado de actividades humanas a lo largo 

de la costa de la Patagonia argentina. La especie es la principal productora de guano de la Ar-

gentina (Punta 1996) y aunque actualmente la industria no está activa, existe todavía un interés 

en retomar su explotación comercial (Yorio et al. 2020). Por otro lado, en algunos lugares de la 

Patagonia argentina, las colonias de Cormorán Imperial son un atractivo para el turismo, y al 

igual que para otras especies de aves marinas, las actividades turísticas son compatibles con la 

conservación de sus poblaciones si son manejadas adecuadamente (Yorio et al. 2001, Rosciano 

et al. 2013). Sin embargo, la perturbación humana resultante de visitas no reguladas puede afec-

tar negativamente a las aves y su reproducción (Yorio y Quintana 1996, Yorio et al. 2001). En la 

provincia de Chubut, la especie también puede superponerse espacialmente durante la alimen-

tación con las operaciones de las pesquerías de arrastre costeras que tienen como principal es-

pecie objetivo a la Merluza (Merluccius hubbsi) y al Langostino (Pleoticus muelleri) (Yorio et al. 

2010b). Esto resulta a menudo en  la atracción de los cormoranes a las embarcaciones para 

aprovechar los descartes pesqueros, lo que incrementa las posibilidades de su captura incidental 

(González-Zevallos y Yorio 2006, González-Zevallos et al. 2011, Marinao y Yorio 2011).  

1.2 Áreas de estudio 

La presente tesis se basó en estudios realizados en dos colonias ubicadas en la costa de 

la provincia de Chubut. La primera se localiza dentro de la Reserva Natural Punta León (43°04'S, 

64°2'O), a unos 25 km de la boca del Golfo Nuevo (Figura 1.2). El ambiente se caracteriza por 
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acantilados de 30 a 100 metros de altura y la colonia está asentada en un sector sin vegetación 

de una plataforma sedimentaria de unas 5 hectáreas ubicada entre los acantilados y el mar (Fi-

gura 1.3). La colonia se encuentra en el extremo norte de la distribución de la especie y actual-

mente está en crecimiento (Yorio et al. 2020). Evaluaciones realizadas en la década de 1980 

estimaron entre 2000 y 3000 parejas reproductivas (Malacalza 1984, Punta 1989, Yorio et al 

1994), y en la actualidad cuenta con más de 5600 parejas (Yorio et al. 2020). Esto la convierte 

en la colonia más grande de la provincia de Chubut y una de las de mayor tamaño de la Patagonia 

argentina (Frere et al. 2005). La segunda colonia seleccionada se encuentra en la Bahía Camaro-

nes, en un complejo de tres islas ubicadas a 2,5 km de la costa, las islas Blancas (Figura 1.2). La 

colonia de Cormorán Imperial se encuentra en la Isla Blanca Mayor (45°05'S, 66°28'O). La colonia 

se encuentra en crecimiento y, con 2315 parejas reproductivas, es la tercera colonia en tamaño 

de la provincia de Chubut (Yorio et al. 2020) (Figura 1.4). Dichas islas no se encuentran incluidas 

en un área marina protegida. 

 

 

Figura 1.2 Área de estudio con la ubicación de las colonias de Cormorán Imperial (estrellas ne-

gras) en Punta León e Islas Blancas, Chubut. 
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Figura 1.3 Vista de la colonia de Cormorán Imperial en la Reserva Natural Punta León, Chubut. 

 

 

Figura 1.4 Vista de la colonia de Cormorán Imperial de Isla Blanca Mayor, Chubut. 
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Un estudio previo en la colonia de Punta León evaluó la dieta del Cormorán Imperial en base a 

la colecta de egagrópilas y regurgitados espontáneos en las cercanías a los nidos, entre los meses 

de octubre de 1991 y febrero de 1992 (Malacalza et al. 1994), cuando la colonia contaba con 

unas 2650 parejas (Yorio y Harris 1997). Dicho estudio reportó que la dieta estuvo compuesta 

principalmente por peces bentónicos. Las especies dominantes y que tuvieron una presencia 

constante a lo largo del ciclo reproductivo fueron la Raneya (Raneya brasiliensis) y el Pez Piedra 

(Triathalassothia argentina). También mostró la existencia de variaciones en la dieta entre los 

meses evaluados. Particularmente en el mes de diciembre, correspondiente a la etapa de picho-

nes en el nido, se registró un cambio en la dominancia de las presas, pasando de especies ben-

tónicas a consumir Anchoíta (Engraulis anchoita), una presa epipelágica. Por casi tres décadas, 

hasta el inicio de los trabajos en esta tesis, no ha habido estudios que hayan reevaluado la com-

posición de la dieta en esta población. En la colonia de islas Blancas, la dieta del Cormorán Im-

perial fue evaluada mediante la colecta de egagrópilas entre noviembre de 2002 y febrero de 

2003 (Yorio et al. 2010a). El estudio detalla el espectro trófico de la especie en esta localidad, e 

indica una dieta principalmente piscívora, compuesta por una mayor diversidad de especies 

presa que en la colonia de Punta León (Malacalza et al. 1994, Yorio et al. 2010a). La especie 

dominante durante todas las etapas fue la Merluza, tanto en frecuencia de ocurrencia como en 

importancia en peso. Por otro lado, estudios de largo plazo en Punta León evaluaron diferentes 

aspectos del comportamiento de alimentación del Cormorán Imperial, permitiendo determinar 

la segregación entre hembras y machos de Cormorán Imperial tanto en las áreas de alimentación 

y las profundidades de buceo (Quintana et al. 2011, Gómez-Laich et al. 2012, Harris et al. 2016a) 

como en los patrones temporales de alimentación (Harris et al. 2013). Estos trabajos mostraron 

que en Punta León las aves se alimentaron hasta 60 km de la costa y a profundidades menores 

a los 50 metros, y que las hembras se alimentaron más temprano en el día y en aguas más cer-

canas a la costa buceando a menores profundidades que los machos. En cambio, en la colonia 

de Islas Blancas no existen antecedentes sobre estos aspectos de su ecología alimentaria. 

Los estudios taxonómicos de dieta en ambas localidades proporcionaron valiosa información 

sobre los requerimientos del Cormorán Imperial, pero se basaron en el análisis de egagrópilas 

(Malacalza et al. 1994, Yorio et al. 2010a). Este método de análisis convencional de la dieta 

puede proporcionar resultados sesgados debido a la pérdida o erosión de las partes diagnósticas 

de las presas durante la digestión (Duffy y Laurenson 1983, Barrett et al. 2007). Sumado a ello, 

los estudios se basaron en la frecuencia de ocurrencia de las presas como una medida de los 

datos de la dieta, lo que puede enfatizar las presas que ocurren en pequeñas cantidades o que 

pueden persistir más tiempo en los estómagos y, además, sobrestimar las presas pequeñas que 
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pueden ser menos importantes en términos de biomasa (Duffy y Jackson 1986). En este con-

texto, resulta importante evaluar la dieta de estas poblaciones para obtener información actua-

lizada y fortalecer el conocimiento sobre sus requerimientos alimentarios utilizando nuevos en-

foques.  

 

1.3 Objetivo General 

Evaluar la variabilidad en la ecología trófica del Cormorán Imperial durante la temporada 

de cría en la costa de la provincia de Chubut. 

Objetivos Específicos 

1) Evaluar la existencia de segregación sexual en el nicho trófico del Cormorán Imperial 

durante el periodo reproductivo en dos colonias ubicadas en la provincia de Chubut.  

2) Analizar las posibles diferencias en el nicho trófico del Cormorán Imperial a lo largo del 

ciclo reproductivo en Punta León.  

3) Evaluar la existencia de segregación sexual del Cormorán Imperial en diferentes dimen-

siones del nicho trófico durante la etapa de incubación tardía en la colonia de Islas Blan-

cas.  

 

1.4 Estructura de la tesis  

En los tres capítulos siguientes se desarrollan diferentes aspectos sobre la ecología tró-

fica del Cormorán Imperial durante el periodo reproductivo. En el segundo capítulo se evalúa la 

existencia de diferencias sexuales en el uso de los recursos alimenticios en las etapas de incuba-

ción y crianza de pichones chicos y grandes en las localidades de Punta León e Islas Blancas me-

diante la aplicación de dos técnicas complementarias para el estudio del nicho trófico: el análisis 

de los contenidos estomacales para determinar la composición taxonómica de la dieta, inclu-

yendo el tipo, talla y peso de las presas, y un análisis del nicho isotópico de los mismos individuos 

basado en los isótopos estables (δ13C, δ15N) de la sangre completa. En el tercer capítulo se evalúa 

la existencia de variaciones temporales del nicho trófico a lo largo del periodo reproductivo de 

hembras y machos en la colonia de Punta León. Para ello, en base a contenidos estomacales se 

analizaron para cada sexo los cambios entre las etapas de incubación, crianza de pichones chicos 

y grandes en la composición taxonómica de la dieta, talla, peso y hábitos de las presas, así como 

variaciones en el nicho isotópico entre los periodos de incubación y crianza de pichones en base 

a los isótopos estables (δ13C, δ15N) de la sangre completa. En el cuarto capítulo se evalúan los 
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patrones de segregación entre hembras y machos de Cormorán Imperial en diferentes dimen-

siones del nicho trófico durante la etapa de incubación tardía en la colonia de Islas Blancas. Para 

ello, se analizaron los patrones temporales de alimentación, las áreas de alimentación y las pro-

fundidades de buceo mediante la instrumentación de individuos con geoposicionadores sateli-

tales (GPS) y registradores de temperatura y profundidad (TDR) y el nicho isotópico utilizando la 

composición de isótopos estables del plasma (δ13C, δ15N). Por último, en el quinto capítulo se 

presentan una síntesis e integración de los resultados y las consideraciones finales.  
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Capítulo II: Patrones de segregación sexual en el 
uso de recursos tróficos del Cormorán Imperial 

durante el periodo reproductivo 
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2.1 Introducción 

Como fuera mencionado en el Capítulo anterior, el uso de los recursos alimenticios de 

las diferentes especies puede ser afectado por factores extrínsecos a los individuos. De la misma 

forma, los factores ambientales pueden modelar diferencialmente el uso de los recursos alimen-

ticios de hembras y machos (Massaro et al. 2020, Reyes-González et al. 2021). Los patrones re-

sultantes podrían exponer a machos y hembras a distintas presiones ambientales y antropogé-

nicas que a su vez podrían afectar diferencialmente la supervivencia de cada sexo (Catry et al. 

2006, Oro et al. 2018, Gianuca et al. 2019), indicando la necesidad de evaluar la segregación 

sexual en la ecología trófica para entender el rol de las aves marinas en los ecosistemas marinos 

y su vulnerabilidad a las actividades humanas (Grosbois y Thompson 2005, Stauss et al. 2012).  

Muchas especies de aves marinas muestran segregación sexual en uno o más aspectos de su 

ecología trófica (Wearmouth y Sims 2008). La segregación sexual se ha atribuido principalmente 

a diferencias sexuales en el tamaño corporal (Phillips et al. 2011), pero también puede resultar 

de distintos roles parentales y requerimientos nutricionales de hembras y machos (Lewis et al. 

2002, Thaxter et al. 2009, Pinet et al. 2012). Más allá de las múltiples hipótesis que se han pro-

puesto para explicar la segregación sexual, varios mecanismos han sido reportados en aves ma-

rinas pertenecientes a los principales grupos taxonómicos (ver revisiones en Catry et al. 2006, 

Wearmouth y Sims 2008). Por ejemplo entre los cormoranes,  las hembras y los machos pueden 

diferir en el uso espacial, tanto en lo referente a las áreas de alimentación como a la profundidad 

de buceo (Kato et al. 2000, Wilson et al. 2008, Fijn et al. 2022), se pueden alimentar a distintas 

horas del día (Favero et al. 1998, Kato et al. 2000, Cook et al. 2007), y/o pueden consumir dife-

rentes especies presa (Casaux et al. 2001, Ishikawa y Watanuki 2002) o tamaños de presa (Kof-

fijberg y Van Eerden 1995, Kato et al. 1996, Favero et al 1998). Algunos autores señalan que, 

entre las aves marinas buceadoras, la especialización de nicho por diferencias en su morfología, 

capacidad de buceo o en la selección del hábitat de alimentación pueden conducir a una segre-

gación sexual en la dieta (Bearhop et al. 2006, Cleasby et al. 2015). 

El Cormorán Imperial constituye un excelente caso de estudio para evaluar la segregación sexual 

en el uso de los recursos alimenticios. La especie presenta dimorfismo sexual en su tamaño, 

siendo los machos aproximadamente 18% más pesados que las hembras (Svagelj y Quintana 

2007; ver Capítulo 1), y se ha argumentado que, en esta especie y en especies relacionadas, esto 

puede influir tanto sobre las capacidades de buceo de hembras y machos, como sobre el tipo de 

presas que cada sexo podría consumir (Favero et al. 1998, Cook et al. 2007, Quintana et al. 

2011). Durante el ciclo reproductivo en Punta León y colonias de Islas Malvinas, las hembras 



28 
 

utilizan principalmente aguas costeras poco profundas mientras que los machos utilizan mayor-

mente aguas abiertas y más profundas (Masello et al. 2010, Quintana et al. 2011, Quillfeldt et 

al. 2011, Gómez-Laich et al. 2012, Harris et al. 2016a). En las mismas colonias, el Cormorán Im-

perial también presenta una segregación temporal en la búsqueda de alimento, las hembras 

realizan sus viajes de alimentación por la mañana mientras que los machos lo hacen por la tarde 

(Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Harris et al. 2013). Estudios sobre el Cormorán Impe-

rial en las Islas Malvinas también han reportado diferencias sexuales en el nivel trófico, con los 

machos ubicados en un nivel superior, y se ha sugerido que es resultado de su mayor tamaño 

corporal y de un uso de presas de mayor tamaño respecto a las hembras (Quillfeldt et al. 2011, 

Michalik et al. 2013). En el caso del Cormorán Imperial que reproduce en la costa de la Patagonia 

argentina, en cambio, no se han reportado diferencias significativas entre las señales isotópicas 

de hembras y machos (Harris et al. 2016a,b), aunque se ha señalado que los machos pueden 

presentar un rango de valores isotópicos más amplio que las hembras (Harris et al. 2016b). Los 

estudios presentados anteriormente proporcionan una clara evidencia de segregación sexual en 

los parámetros de alimentación de la especie, y se ha argumentado que las diferencias de sexo 

en el uso de las áreas de alimentación y las profundidades de buceo también podrían explicar 

las diferencias en la selección de presas (Quintana et al. 2011). 

Aunque varios estudios han analizado la composición de la dieta del Cormorán Imperial en la 

Patagonia argentina, indicando la existencia de diferencias entre localidades y etapas del ciclo 

reproductivo (Malacalza et al. 1994, Punta et al. 2003a, Ferrari et al. 2004, Yorio et al. 2010a, 

Ibarra et al. 2018, Morgenthaler et al. 2022), aún no se han llevado a cabo evaluaciones que 

cuantifiquen la segregación en el uso de los recursos alimenticios entre hembras y machos. En 

este capítulo el objetivo es evaluar la existencia de diferencias sexuales en el uso de los recursos 

alimenticios por parte del Cormorán Imperial en las etapas de incubación y crianza de pichones 

en las dos áreas de estudio propuestas, Islas Blancas y Punta León. Para ello se evalúan (1) la 

composición de la dieta de adultos reproductores hembras y machos, incluyendo el análisis del 

tipo, la talla y el peso de las presas, a través del análisis de los contenidos estomacales, y (2) el 

nicho isotópico de hembras y machos utilizando la composición de isótopos estables (δ13C, δ15N) 

de la sangre completa. 
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2.2 Métodos 

2.2.1 Diseño de muestreo 

Para evaluar las diferencias entre sexos en la composición de la dieta del Cormorán Im-

perial se tomaron muestras de regurgitados inducidos en las colonias de Punta León e Islas Blan-

cas (ver Capítulo I), durante tres etapas del ciclo reproductivo del 2019. En base a la biología 

reproductiva de la especie y el desarrollo de los pichones (ver Capítulo I), las etapas se defi-

nieron como incubación, crianza de pichones chicos (menores a 15 días de edad aproxima-

damente) y crianza de pichones grandes (mayores a 28 días de edad aproximadamente). Se 

asignaron los nidos a las etapas de crianza de pichones chicos y grandes en base al desarrollo 

del plumaje y postura de los mismos en el nido, correspondiendo la primera etapa a pichones 

con piel desnuda o plumón incipiente y postura echada en el nido y la segunda a pichones con 

plumón completo y postura sentada en el nido (Malacalza y Navas 1996). En la colonia de Islas 

Blancas se obtuvo un total de 60 regurgitados inducidos de adultos reproductores, 10 de cada 

sexo, del 3 al 6 de diciembre (etapa de incubación), del 17 al 21 de diciembre (etapa de crianza 

de pichones chicos) y del 5 al 7 de enero (etapa de crianza de pichones grandes) (ver ciclo re-

productivo en Capítulo I). En la colonia de Punta León, se obtuvieron muestras de 10 hembras y 

5 machos el 26 de noviembre (etapa de incubación), de 11 hembras y 10 machos el 10 de di-

ciembre (etapa de crianza de pichones chicos) y de 10 hembras y 11 machos el 23 de diciembre 

(etapa de crianza de pichones grandes).  

2.2.2 Manipulación y sexado de individuos  

Todos los individuos fueron capturados desde áreas periféricas de la colonia para mini-

mizar el disturbio, utilizando una caña de dos metros con un gancho en el extremo (Figura 

2.2.2.1). Fueron capturados solo aquellos adultos reproductores que habían arribado reciente-

mente desde el mar (asumiendo que regresaban de un viaje de alimentación), y fueron selec-

cionados porque se los observó arribar al nido, porque su plumaje aún continuaba mojado y/o 

por el comportamiento desplegado hacia su pareja y/o pichones. Solo se capturaron adultos que 

estaban con su pareja en el nido, para asegurar que el nido no quedara desprotegido mientras 

se obtenía la muestra del individuo fuera de la colonia.  

Los individuos fueron sexados a través de las vocalizaciones, las cuales difieren entre hembras y 

machos (Malacalza y Hall 1988). En la mayoría de los casos se tomaron además las medidas 
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morfométricas estándar de alto de pico, largo de ala y largo de tarso para aplicar funciones dis-

criminantes (Svagelj y Quintana 2007). Cada individuo fue marcado en las plumas del pecho con 

una tiza para marcar ovinos color naranja o azul (ver Figura 2.2.2.2), para facilitar su identifica-

ción cuando regresaran al nido a retomar sus funciones de cuidado parental y no volver a mues-

trearlo en días subsiguientes. Todos los individuos fueron liberados cerca de la colonia y la ma-

yoría tomó un baño en el mar antes de retornar a su nido.  

 

 

 

Figura 2.2.2.1 Gancho para captura de cormoranes y obtención del regurgitado inducido. 
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Figura 2.2.2.2 Izquierda: proceso de extracción de sangre de cormoranes, posterior a la obten-

ción del regurgitado inducido.  Derecha: individuo luego de ser liberado, marcado con una tiza 

color azul para señalar ovinos. 

2.2.3 Análisis convencional de la dieta  

Dentro de las metodologías tradicionales, el análisis del contenido estomacal es una téc-

nica que resulta adecuada para algunos grupos de aves marinas, ya que permite evaluar las pre-

sas con una buena resolución taxonómica, así como determinar en la mayoría de los casos el 

número, talla y peso de los ítems consumidos (Polito et al. 2015, Ibarra et al. 2018, Fernández 

et al. 2019, Marinao et al. 2018). Sin embargo, solo permite evaluar las presas capturadas en el 

último evento de alimentación y pueden ser muy variables (Barrett et al. 2007).  

Las muestras de contenido estomacal fueron obtenidas a través del método de regurgitación 

inducida (Cooper 1985), el cual consiste en tomar al individuo e invertirlo con su cabeza apun-

tando hacia un recipiente recolector, realizando masajes suaves sobre su abdomen para indu-

cirlo a regurgitar (Figura 2.2.2.1). Esta técnica es menos invasiva respecto a la propuesta por 

Wilson (1984) que utiliza el bombeo de agua al estómago, y un estudio previo mostró que en el 

Cormorán Imperial permite colectar el contenido estomacal completo (Yorio et al. 2017a). Los 

contenidos fueron conservados en alcohol al 70% para su posterior análisis.  

Las muestras de dieta fueron analizadas de forma macroscópica el día siguiente a ser recolecta-

das, lo cual permitió identificar y registrar la talla y peso de las presas que estaban enteras antes 
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de que sufrieran cambios debido al paso del tiempo en el líquido conservante (ver procedi-

miento de medición abajo) (Figura 2.2.3.1). Posteriormente, cada contenido estomacal fue ana-

lizado bajo una lupa binocular (5–20 X) para identificar el resto de las presas al menor nivel 

taxonómico posible utilizando estructuras diagnósticas, tales como otolitos y huesos craneales 

de peces, picos de cefalópodos, caparazones y pinzas de crustáceos y mandíbulas de poliquetos 

(Figura 2.2.3.1). Los ítems fueron identificados utilizando una colección de referencia e informa-

ción publicada (Boschi et al. 1992, Gosztonyi and Kuba 1996, Rozbaczylo et al. 2006, Bovcon et 

al. 2007). No fue posible en todos los casos discriminar las especies de Nototenias Patagonoto-

then sima y P. cornucola, por lo que las mismas fueron agrupadas como Patagonotothen spp. 

Esto también sucedió con las especies de lenguados, los cuales fueron agrupados bajo la familia 

Paralichthyidae. En el caso de los cefalópodos, se hallaron en su mayoría picos de pequeño ta-

maño, lo cual hace poco confiable la identificación de las especies y por lo tanto se agruparon 

bajo las categorías de Pulpos (familia Octopodidae) y Calamares. 

 

 

 

Figura 2.2.3.1 Arriba: ejemplo del análisis macroscópico de los contenidos estomacales (de una 

hembra) para identificar especies, cuantificar número de ítems, y estimar talla y peso de las 
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presas. Abajo: posterior identificación de las presas en base a sus piezas diagnósticas mediante 

lupa binocular. 

 

La talla de los ejemplares enteros fue registrada mediante un ictiómetro (± 1 mm) o un calibre 

digital (± 0,01 mm) (Figura 2.2.3.2) y el peso fue registrado con una balanza digital (± 0,002 g). 

Para algunas especies presa de las cuales solo se encontraron restos diagnósticos, la talla y peso 

fueron estimadas utilizando ecuaciones de regresión lineal que relacionan la medida de una es-

tructura de la presa (por ejemplo, otolitos o huesos) con la talla y peso del mismo individuo. Con 

ese objetivo, se tomaron medidas de huesos craneales, de la cintura escapular y/o otolitos que 

no mostraban signos de erosión, los cuales fueron medidos con una lupa binocular (5–20 X), un 

calibre digital (± 0,01 mm) o mediante la medición en una foto de cada hueso con el programa 

de uso libre ImageJ (Schindelin et al. 2015) (Figura 2.2.3.3). La talla y peso de la Merluza fueron 

calculados aplicando las ecuaciones de regresión lineal presentadas en Koen-Alonso et al. (1998) 

y González-Zevallos et al. (2010). En el caso de la Anchoíta y la Raneya se utilizaron ecuaciones 

sin publicar (Fernández et al. y Ibarra et al., respectivamente). La talla y peso de las Nototenias, 

fueron estimados utilizando ecuaciones calculadas para P. sima ( Ibarra et al., datos sin publicar) 

dado su parentesco y similitud con P. cornucola. El largo de caparazón de la Langostilla (Munida 

gregaria) fue estimado a partir del peso de los ítems completos aplicando la ecuación presen-

tada en Tapella y Lovrich (2006). La talla y peso del Diablillo (Helcogrammoides cunninghami) 

fueron estimados con ecuaciones presentadas en Navoa (2018). Para las especies de las cuales 

se encontraron restos parciales y no se dispone de regresiones lineales para estimar el largo 

total y peso del individuo consumido, se compararon sus tamaños visualmente con los indivi-

duos enteros y se utilizaron las mediciones de los ítems más similares obtenidas en el laboratorio 

para extrapolar y obtener la talla y peso. Los valores se presentan como medias (± DE). 
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Figura 2.2.3.2 Ejemplos de algunas de las especies presa halladas completas en los contenidos 

estomacales, medidas mediante calibre digital (arriba a la izquierda) o con ictiómetro (arriba a 

la derecha y fotos centrales). 

 

Para hembras y machos en cada etapa se calculó para cada tipo de presa: (a) la frecuencia de 

ocurrencia porcentual (%FO), definida como el porcentaje de muestras en las cuales estuvo pre-

sente un determinado ítem presa en relación al número total de muestras estudiadas, (b) la 

importancia numérica (%FN), calculada como el porcentaje de individuos de un ítem presa en 

relación al número total de individuos de todos los ítems presa del total de muestras estudiadas, 

y (c) la importancia en peso (%P), calculada como el porcentaje en peso que aporta un determi-

nado ítem presa en relación al peso total de todas las presas (Duffy y Jackson 1986).  
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Figura 2.2.3.3 Imágenes tomadas para realizar la medición de cada hueso craneal o de la cin-

tura escapular mediante el programa de uso libre ImageJ. 

 

En cada colonia, la diferencia entre hembras y machos en la importancia en peso de las presas 

para cada etapa del ciclo reproductivo fue evaluada a través de un Análisis de Similitud (ANO-

SIM) de dos vías cruzadas con las variables predictivas sexo y etapa para obtener un análisis 

teniendo cuenta el posible efecto de la etapa.  Luego dentro de cada etapa se realizaron pruebas 

de a pares para comparar la dieta de hembras y machos. Los datos del peso de las presas fueron 

transformados con la raíz cuadrada de modo que el análisis no esté dominado por valores de 

peso grandes de unas pocas especies (Clarke y Warwick 2001). Por otro lado, las posibles dife-

rencias en el espectro de especies presa consumidas fueron evaluadas a través del ANOSIM de 

dos vías cruzadas con las variables predictivas sexo y etapa basado en la frecuencia de ocurrencia 

y posteriormente se realizaron pruebas de a pares entre sexos en cada etapa. En el ANOSIM, el 

estadístico R toma valores de cero o cercanos a cero cuando las similitudes entre grupos son 

altas, mientras que toma valores cercanos a -1 y 1 si existen diferencias entre los mismos. Tam-

bién se realizaron análisis de porcentaje de similitud (SIMPER) para determinar qué especies 

presa aportaron más a las diferencias halladas (Clarke 1993, Clarke y Warwick 2001). Los análisis 

ANOSIM y SIMPER se realizaron mediante el software PRIMER 6.1.6 (Clarke y Gorley 2006). Las 
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diferencias entre ambos sexos en el número de ítems presa y especies presa por contenido es-

tomacal para cada etapa y colonia fueron evaluadas utilizando la prueba U de Mann–Whitney 

(Zar 1999). Se presentan la media, desviación estándar y rangos para cada variable.  

 

2.2.4 Análisis de nicho isotópico 

Un método complementario a los estudios de dieta convencionales es el análisis de isó-

topos estables de nitrógeno y carbono. Las proporciones de isótopos de nitrógeno (proporción 

de 15N a 14N, expresada como δ15N) exhiben un enriquecimiento gradual con las transferencias 

tróficas y son utilizadas para estimar la posición trófica de los organismos (Post 2002). Las pro-

porciones de isótopos de carbono (proporción de 12C a 13C, expresada como δ13C) varían sustan-

cialmente entre los productores primarios con diferentes vías fotosintéticas, pero cambian poco 

con las transferencias tróficas y, por lo tanto, δ13C se puede utilizar para determinar las fuentes 

últimas de carbono en la dieta, lo que proporciona información sobre las estrategias y ubicacio-

nes de los modos de alimentación (por ejemplo, en alta mar versus la costa, bénticos versus 

pelágicos) (DeNiro y Epstein 1981, Peterson y Fry 1987, Hobson y Welch 1992, Hobson et al. 

1994, Newsome et al. 2007). Así, los valores de isótopos estables medidos en los tejidos de un 

consumidor están estrechamente relacionados con los de su dieta y proveen una representación 

total de todas las vías energéticas que tienen lugar en un organismo (Layman et al. 2007). El 

análisis de isótopos estables permite evaluar la alimentación del individuo a distintas escalas 

temporales según el tejido analizado (Phillips et al. 2014) y representan la dieta asimilada en 

lugar de la ingerida (Bearhop et al. 1999, Votier et al. 2003). Dentro de los tejidos metabólica-

mente activos, existen tejidos que integran información sobre la dieta en el corto plazo, días o 

semanas (p. ej., plasma unos pocos días, mientras que sangre completa y eritrocitos de 20–30 

días) y tejidos que integran en el largo plazo, varios meses a años (p. ej., músculo y hueso). Entre 

las aves marinas, la vida media del 15N en las células sanguíneas es de 10-15 días por lo que 

integran la información de la dieta de aproximadamente unos 20-30 días previos a la toma de la 

muestra (Bearhop et al. 2002, Barquete et al. 2013). A través de modelos de mezcla de isótopos 

estables, se puede cuantificar la contribución de las diversas fuentes de alimento asimiladas por 

el consumidor (Phillips et al. 2014). Para esto, se requiere entre otras cosas, del factor de discri-

minación trófica que indica la diferencia isotópica entre los tejidos de un consumidor y su dieta. 

Debido a que en la actualidad se carece del factor de discriminación trófica del Cormorán Impe-
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rial, y la exploración de los factores de discriminación subrogantes no brindó resultados satis-

factorios para interpretar los resultados, se decidió no evaluar la composición de la dieta en base 

a modelos de mezcla en esta tesis. 

Al área conformada por los valores isotópicos del nitrógeno y carbono utilizados como coorde-

nadas se la define como nicho isotópico y el mismo puede ser utilizado como una aproximación 

al nicho trófico (Newsome et al. 2007). Por lo tanto, el nicho isotópico integra datos espaciales 

y temporales, los cuales pueden ser difíciles de recopilar solo mediante el clásico estudio de 

contenidos estomacales. De este modo, es posible evaluar los cambios en la amplitud y la posi-

ción del nicho isotópico (Jackson et al. 2011) que puedan surgir en respuesta a las fluctuaciones 

en la disponibilidad de recursos o a la utilización diferencial de los mismos. Sin embargo, este 

enfoque tiene una capacidad limitada para determinar el tipo, talla o cantidad de presa consu-

mida cuando los individuos se alimentan de presas de niveles tróficos similares, por lo que re-

sulta más adecuado combinar una cuantificación cuidadosa de los contenidos estomacales con 

la técnica de análisis de isótopos estables (Barrett et al. 2007, Karnovsky et al. 2012). 

Para evaluar el nicho isotópico de hembras y machos de Cormorán Imperial se tomaron mues-

tras de sangre completa (Figura 2.2.2.2). Se colectaron un total de 43 muestras en la colonia de 

Islas Blancas y un total de 37 en la colonia de Punta León. La mayoría de las muestras colectadas 

corresponden a los mismos individuos capturados para el análisis de dieta convencional, pero 

se tomaron 5 individuos adicionales para incrementar el número de muestras. En la colonia de 

Islas Blancas se tomaron muestras de 10 hembras y 10 machos del 4 al 6 de diciembre (etapa 

tardía de incubación) y de 13 hembras y 10 machos del 4 al 6 de enero (etapa tardía de pichones, 

correspondiente a pichones de más de 28 días de edad), las cuales reflejaron la dieta de los 

cormoranes durante los periodos de incubación y crianza de pichones, respectivamente. En la 

colonia de Punta León se obtuvieron muestras de 10 hembras y 6 machos el 26 de noviembre y 

de 10 hembras y 11 machos el 23 de diciembre, las cuales también reflejaron la dieta de los 

cormoranes durante la incubación y periodo de crianza de pichones, respectivamente.  

Las muestras de sangre completa de cada individuo (0,1–0,5 ml) fueron extraídas de la vena 

braquial del ala utilizando jeringas de 1 ml con agujas 27 G y se conservaron en un tubo con 

alcohol 70% (Hobson et al. 1997). No se aplicaron correcciones matemáticas para el efecto del 

etanol dado que la mayoría de los autores no han encontrado efectos significativos sobre la 

señal de carbono en distintas especies de aves (Hobson et al. 1997, Halley et al. 2008, Therrien 

et al. 2011).  
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A modo de referencia, se obtuvieron muestras del músculo de algunas de las presas que se ha-

llaron en buen estado en los regurgitados inducidos en las colonias de Punta León e Islas Blancas, 

además de en la Isla Vernaci Este (45°11’S, 66°30’O ubicada en el norte del Golfo San Jorge, a 

unos 80 km al sur de Islas Blancas y 285 km al sur de Punta León; C. Ibarra, datos inéditos), y de 

ejemplares obtenidos del descarte de buques pesqueros costeros que operan en el sector al sur 

del puerto de Rawson, Chubut (Tabla 2.2.4.1). Las muestras se conservaron congeladas y luego 

fueron procesadas de igual forma que las muestras de sangre.  

Tabla 2.2.4.1 Valores de δ13C y δ15N (± DE) de muestras de músculo de especies presa del Cor-

morán Imperial. 

Presas  δ13C δ15N Fuente Lugar Fecha 

Merluza (Merluccius hubbsi) -17,45 ± 0,18 18,18 ± 0,52 descarte Rawson Ene 2020 

Anchoíta (Engraulis anchoita) -18,06 ± 0,57 15,38 ± 0,44 descarte Rawson Ene 2020 

Langostino (Pleoticus muelleri) -17,57 ± 0,16 15,12 ± 0,37 descarte Rawson Ene 2020 

Langostino (Pleoticus muelleri) -17,01 ± 0,32 14,99 ± 0,75 estómago I. Blancas Dic 2019 

Raneya (Raneya brasiliensis) -16,96 ± 0,41 17,93 ± 0,47 estómago Punta León Dic 2019 

Camuflado  

(Ribeiroclinus eigenmanni) -17,19 ± 0,31 17,55 ± 0,43 estómago Punta León Dic 2019 

Langostilla (Munida gregaria) -17,76 ± 0,87 15,64 ± 0,87 estómago I. Vernaci  Ene 2020 

Nototenias (Patagonotothen 

spp.) -16,59 ± 2,18 18,22 ± 0,63 estómago I. Vernaci  Ene 2020 

 

En el laboratorio, las muestras fueron secadas en estufa a 60 °C aproximadamente por unas 24–

48 horas, dependiendo del volumen de líquido total. Luego se pulverizaron y homogeneizaron 

en un mortero (Hobson et al. 1997). Se tomaron submuestras de 1 ± 0,2 mg utilizando una ba-

lanza de precisión (± 0,0001 mg) y se colocaron dentro de una cápsula de estaño. El análisis de 

las muestras fue realizado en el Stable Isotope Facility de la Universidad de California, Davis 

(Estados Unidos). La abundancia de los isotopos estables se presenta expresada en notación δ 

en unidades por mil (‰), de acuerdo con la siguiente ecuación:  
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donde X es 13C o 15N, y R es la relación correspondiente de 13C:12C o 15N:14N. El valor de R estándar 

es relativo a la Belemnita PeeDee de Viena (VPDB) para 13C y en nitrógeno atmosférico N2 para 

15N. Los estándares utilizados por el laboratorio fueron Harina de Alfalfa, Harina de Amaranto, 

Hígado Bovino, Cafeína, Quitina, Alanina Enriquecida, Ácido Glutámico variantes GLAC y GLU, 

Queratina y Polvo de Nylon (NYPOW). Los valores analíticos medios de precisión observados 

fueron ± 0,05‰ y ± 0,04‰, para δ13C y δ15N, respectivamente. 

Como procedimiento de rutina se controló que la relación C:N fuera ≤ a 3,5 en todas las mues-

tras, dado que una mayor relación indicaría concentraciones de lípidos empobrecidos en 13C más 

altas que las esperadas para muestras de sangre completa (Bearhop et al. 2000, Cherel et al. 

2005a, 2005b), y en ningún caso fue necesario aplicar las correcciones.  

Los datos de δ13C y δ15N de cada grupo fueron explorados visualmente mediante la construcción 

de gráficos boxplot, los cuales permiten hacer una exploración rápida de la varianza de cada 

grupo. Los nichos isotópicos se evaluaron utilizando el marco de prueba de hipótesis propuesta 

por Turner et al. (2010) utilizando modelos lineales anidados y procedimientos de permutación 

residual. La posición del nicho de cada sexo, el cual indica los tipos de recursos consumidos, fue 

evaluada a través del análisis bivariado (de δ13C y δ15N en conjunto) del centroide complemen-

tado con un análisis univariado de los valores de δ13C y δ15N en un marco frecuentista (Ham-

merschlag-Peyer et al. 2011). La localización del centroide representa la posición donde el nicho 

isotópico está centrada en el espacio isotópico y, si el valor absoluto de cada grupo (DE) es dis-

tinto de cero, se considera que los grupos tienen diferente posición de nicho (ver Turner et al. 

2010 para más detalles estadísticos). A continuación, para determinar el causante isotópico de 

las diferencias en la posición del nicho bivariado, los valores medios de δ13C y δ15N fueron com-

parados utilizando pruebas paramétricas o no paramétricas, dependiendo si se cumplían los su-

puestos, para detectar cuál eje isotópico contribuyó a las diferencias observadas (Hammersch-

lag-Peyer et al. 2011). 

La amplitud de nicho, la cual indica la variedad de recursos consumidos, fue evaluada a través 

del análisis bivariado de los δ13C y δ15N en conjunto, complementado con un análisis univariado 

de los valores de δ13C y δ15N por separado para determinar cuál eje condujo al cambio de nicho 

observado (Hammerschlag-Peyer et al. 2011). Para describir la dispersión de los datos se utiliza-

ron los parámetros propuestos por Layman et al. (2007). La distancia media al centroide (DMC) 

es un indicador de la amplitud de nicho y muestra la diversidad de presas consumidas, y la dis-
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tancia media al vecino más cercano (DMVC) muestra una medida de la densidad total del empa-

quetamiento de presas (Turner et al. 2010). Cuando hubo diferencias significativas en la DMC, 

se realizó un análisis univariado de los valores de δ13C y δ15N mediante una prueba de Bartlett 

para determinar cuál eje contribuyó a las diferencias observadas en la amplitud de nicho (Ham-

merschlag-Peyer et al. 2011).  

Mediante el enfoque Bayesiano basado en métricas de elipses multivariadas (paquete SIBER, 

Jackson et al. 2011) se construyeron las “convex hull” para estimar la menor área total (AT) del 

nicho que contiene a todos los individuos en el espacio isotópico y puede ser interpretada como 

una medida del nicho isotópico total de una población (Layman et al. 2007). La amplitud de nicho 

para cada sexo fue estimada utilizando un análisis de elipses bayesianas, el cual genera áreas 

estándar de la elipse (AEE) equivalentes a desviaciones estándar del análisis univariado (Jackson 

et al. 2011). Se utilizaron valores de AEE corregidos para muestras pequeñas (AEEC) y se genera-

ron estimadores bayesianos de AEE (AEEB) para poner a prueba las diferencias en el nicho isotó-

pico mediante la comparación de los intervalos de confianza (IC) del 95%. Los valores de AEE 

calculadas al 40% pueden ser interpretados como el núcleo del nicho de forrajeo de una pobla-

ción. La probabilidad de superposición del nicho (superposición de las elipses) se estimó como 

la probabilidad de que un individuo de un determinado sexo se encuentre en la región del nicho 

del otro con un alfa del 95% (paquete nicheROVER, Swanson et al. 2015). Todos los análisis fue-

ron realizados con el software de acceso libre R 4.0.2 (R Core Team 2022). Previo a los análisis, 

se examinó la normalidad de los datos mediante la prueba de Shapiro-Wilks y la homogeneidad 

de la varianza mediante la prueba de Levene, suponiendo un nivel de significación de α = 0,05 

(paquete car, Fox et al. 2007). 

 

2.3 Resultados  

2.3.1 Composición de la dieta en hembras y machos 

Se recolectó un total de 117 muestras de contenidos estomacales de adultos reproduc-

tores, correspondientes a 30 hembras y 30 machos en la colonia Islas Blancas y 31 hembras y 26 

machos en la colonia Punta León. Con la excepción de un grupo (machos en la etapa de incuba-

ción en Punta León), todas las curvas de acumulación de ítems presa (ver 2.5 Anexo) alcanzaron 

una meseta, lo que indicó que el muestreo fue suficiente para caracterizar la composición de la 

dieta en ambos sexos. 
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Islas Blancas  

En la colonia de Islas Blancas, las presas más frecuentes de las hembras en todas las 

etapas fueron las Nototenias (%FO = 30,0–70,0%) a excepción de la Merluza durante la etapa de 

crianza de pichones grandes (%FO = 60%) (Tabla 2.3.1.1). Estas presas mostraron contribuciones 

numéricas mayores al 21,9%, seguidas por el Diablillo (%FN = 20,7%) durante la incubación y la 

Langostilla durante las etapas de crianza de pichones chicos y grandes (%FN = 26,1% y 18,1%, 

respectivamente) mientras que la Merluza mostró una contribución numérica de %FN = 7,9% en 

crianza de pichines grandes (pocos ítems de tallas grandes, ver a continuación) (Tabla 2.3.1.2). 

La presa más frecuente en los machos fue la Merluza durante las tres etapas evaluadas (%FO > 

70%), y mientras esta presa tuvo también las mayores contribuciones numéricas durante las 

etapas de pichones chicos y grandes (%FN = 79,4% y 77,8%, respectivamente), el Langostino 

mostró la mayor contribución numérica durante la etapa de incubación (%FN = 44,7%) (Tablas 

2.3.1.1 y 2.3.1.2). 

Durante las etapas de incubación y crianza de pichones chicos, las Nototenias fueron la principal 

presa de las hembras en términos de importancia en peso (%P = 23,8% y 29,1%, respectiva-

mente), seguidas por los Pulpos (%P = 15,8%) durante la etapa de incubación y por la Merluza 

(%P = 24,9%) durante la etapa de crianza de pichones chicos (Figura 2.3.1.1). Durante la etapa 

de crianza de pichones grandes, la Merluza tuvo la mayor contribución en la dieta de las hembras 

(%P = 68,3%). La presa principal de los machos durante todas las etapas fue la Merluza (%P = 

77,5–93,8%) (Figura 2.3.1.1). En todas las etapas se observaron diferencias significativas entre 

la composición de la dieta de hembras y machos en términos de importancia en peso (ANOSIM 

dos vías cruzadas, R Global = 0,397 p < 0,01). El análisis SIMPER basado en la importancia en 

peso indicó que en todas las etapas la disimilitud promedio entre hembras y machos fue de 

79,56%. Las pruebas de a pares indicaron fuertes diferencias entre sexos en incubación (ANO-

SIM, R = 0,63, p < 0,01; SIMPER, % disimilitud promedio = 94,33%) y crianza de pichones chicos 

(ANOSIM, R = 0,46, p < 0,01; SIMPER, % disimilitud promedio = 85,79%), y menores diferencias 

en la crianza de pichones grandes (ANOSIM, R = 0,095, p = 0,049; SIMPER, % disimilitud prome-

dio = 51,83%). En general, la dieta de las hembras estuvo complementada por un gran número 

de presas secundarias (por ejemplo, todas con %FN < 10%) pertenecientes a peces, crustáceos, 

cefalópodos, poliquetos y equiúridos, mientras que los machos consumieron un bajo número de 

ítems presa complementarias, principalmente peces. 
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Tabla 2.3.1.1 Frecuencia de ocurrencia (%) de las presas halladas en los contenidos estomacales 

de hembras y machos de Cormorán Imperial en diferentes etapas del ciclo reproductivo en Islas 

Blancas en 2019. n = número de contenidos estomacales.  
 

Incubación Pichones chicos Pichones grandes  
Hembra Macho Hembra Macho Hembra Macho 

Presas n = 10 n = 10 n = 10 n = 10 n = 10 n = 10 

Peces 100,0 90,0 90,0 100,0 100,0 100,0 

Merluza (Merluccius hubbsi) 0,0 70,0 20,0 90,0 60,0 100,0 

Nototenias  
(Patagonotothen spp.) 

60,0 0,0 70,0 0,0 30,0 0,0 

Camuflado  
(Ribeiroclinus eigenmanni) 

60,0 0,0 40,0 0,0 30,0 0,0 

Raneya (Raneya brasiliensis) 10,0 10,0 0,0 10,0 10,0 0,0 

Escrófalo (Sebastes oculatus) 10,0 0,0 10,0 0,0 20,0 0,0 

Acorazado  
(Agonopsis chiloensis) 

20,0 0,0 40,0 0,0 20,0 0,0 

Pez Piedra  
(Triathalassothia argentina) 

10,0 0,0 10,0 10,0 0,0 0,0 

Diablillo  
(Helcogrammoides cunninghami) 

60,0 0,0 40,0 0,0 30,0 0,0 

Castañeta (Nemadactylus bergi) 10,0 0,0 40,0 0,0 30,0 10,0 

Pez Aguja  
(Leptonotus blainvilleanus) 

10,0 10,0 20,0 0,0 0,0 0,0 

Lenguados (Paralichthyidae) 0,0 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 

Viuda (Austrolycus laticinctus) 0,0 10,0 10,0 0,0 20,0 0,0 

Testolín Rojo (Prionotus nudigula) 0,0 0,0 10,0 0,0 0,0 0,0 

Mixine (Myxine australis) 20,0 20,0 10,0 0,0 20,0 10,0 

Crustáceos 70,0 70,0 70,0 0,0 40,0 10,0 

Langostino (Pleoticus muelleri) 10,0 70,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

Camarón (Nauticaris magellanica) 20,0 0,0 10,0 0,0 0,0 0,0 

Camarón (Austropandalus grayi) 20,0 0,0 20,0 0,0 0,0 0,0 

Camarón (Betaeus truncatus) 10,0 0,0 10,0 0,0 0,0 0,0 

Cangrejo Peludo 
(Peltarion spinosulum) 

30,0 0,0 10,0 0,0 0,0 0,0 

Langostilla (Munida gregaria) 30,0 0,0 50,0 0,0 40,0 10,0 

Cefalópodos 60,0 20,0 40,0 20,0 40,0 10,0 

Octopodidae 50,0 20,0 40,0 20,0 40,0 10,0 

Calamares 20,0 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 

(Semirossia tenera) 0,0 0,0 0,0 0,0 20,0 0,0 

Poliquetos 40,0 0,0 0,0 0,0 20,0 10,0 

Eunicidae 50,0 0,0 10,0 0,0 20,0 10,0 

Nereis 40,0 0,0 10,0 0,0 20,0 0,0 

Polynoidae 20,0 0,0 10,0 0,0 0,0 0,0 

Echiura 10,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
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Tabla 2.3.1.2 Importancia numérica (%) de las presas halladas en los contenidos estomacales de 

hembras y machos de Cormorán Imperial en diferentes etapas del ciclo reproductivo en Islas 

Blancas en 2019. n = número de ítems presa. 
 

Incubación Pichones chicos Pichones grandes   
Hembra Machos Hembra Macho Hembra Macho 

Presas n = 468 n = 38 n = 284 n = 34 n = 215 n = 36 

Peces 70,9 47,4 68,7 94,1 68,8 86,1 

Merluza (Merluccius hubbsi) 0,0 34,2 1,1 79,4 7,9 77,8 
Nototenias  
(Patagonotothen spp.) 30,8 0,0 36,3 0,0 21,9 0,0 
Camuflado  
(Ribeiroclinus eigenmanni) 13,9 0,0 3,9 0,0 7,0 0,0 
Raneya (Raneya brasiliensis) 0,2 2,6 0,0 5,9 7,0 0,0 
Escrófalo (Sebastes oculatus) 1,3 0,0 2,5 0,0 4,7 0,0 
Acorazado  
(Agonopsis chiloensis) 1,5 0,0 3,2 0,0 4,7 0,0 
Pez Piedra  
(Triathalassothia argentina) 0,4 0,0 0,4 8,8 0,0 0,0 
Diablillo  
(Helcogrammoides cunninghami) 20,7 0,0 7,7 0,0 4,7 0,0 

Castañeta (Nemadactylus bergi) 0,2 0,0 8,5 0,0 4,2 5,6 
Pez Aguja  
(Leptonotus blainvilleanus) 0,2 2,6 3,5 0,0 0,0 0,0 
Lenguados (Paralichthyidae) 0,0 0,0 0,0 0,0 3,7 0,0 

Viuda (Austrolycus laticinctus) 0,0 2,6 1,1 0,0 0,9 0,0 

Testolín Rojo (Prionotus nudigula) 0,0 0,0 0,4 0,0 0,0 0,0 

Mixine (Myxine australis) 1,7 5,3 0,4 0,0 2,3 2,8 
Crustáceos  10,7 44,7 28,5 0,0 18,1 8,3 

Langostino (Pleoticus muelleri) 0,9 44,7 0,0 0,0 0,0 0,0 

Camarón (Nauticaris magellanica) 0,6 0,0 0,7 0,0 0,0 0,0 

Camarón (Austropandalus grayi) 0,6 0,0 1,1 0,0 0,0 0,0 

Camarón (Betaeus truncatus) 0,2 0,0 0,4 0,0 0,0 0,0 
Cangrejo Peludo  
(Peltarion spinosulum) 0,6 0,0 0,4 0,0 0,0 0,0 

Langostilla (Munida gregaria) 7,7 0,0 26,1 0,0 18,1 8,3 
Cefalópodos 3,6 7,9 2,1 5,9 7,9 2,8 

Octopodidae 2,4 7,9 2,1 5,9 6,5 2,8 
Calamares 1,3 0,0 0,0 0,0 0,5 0,0 
Semirossia tenera 0,0 0,0 0,0 0,0 0,9 0,0 
Poliquetos 14,5 0,0 0,7 0,0 5,1 2,8 

Eunicidae 11,3 0,0 0,0 0,0 4,2 2,8 
Nereis 2,8 0,0 0,4 0,0 0,9 0,0 
Polynoidae 0,4 0,0 0,4 0,0 0,0 0,0 
Echiura 0,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
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Figura 2.3.1.1 Importancia en peso (%P) de las presas registradas en los contenidos estomaca-

les de hembras y machos de Cormorán Imperial durante tres etapas del ciclo reproductivo en 

Islas Blancas en 2019. Mh Merluza (Merluccius hubbsi), Pa Nototenias (Patagonotothen spp.), 

Re Camuflado (Ribeiroclinus eigenmanni), Rb Raneya (Raneya brasiliensis), So Escrófalo (Sebas-

tes oculatus), Ac Acorazado (Agonopsis chiloensis), Ta Pez Piedra (Triathalassothia argentina), 

Hc Diablillo (Helcogrammoides cunninghami), Nb Castañeta (Nemadactylus bergi), Lb Pez 

Aguja (Leptonotus blainvilleanus), Al Viuda (Austrolycus laticinctus), Pn Testolín Rojo (Prionotus 

nudigula), Ma Mixines (Myxine australis), Pm Langostino (Pleoticus muelleri), Nm Nauticaris 

magellanica, Ag Austropandalus grayi, Bt Betaeus truncatus, Ps Cangrejo Peludo (Peltarion spi-

nosulum), Mg Langostilla (Munida gregaria), Oc Pulpos (Octopodidae), Ca Calamares, Ec 

Echiura. 
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El espectro de presas consumidas por cada sexo difirió significativamente en todas las etapas 

del ciclo reproductivo (ANOSIM dos vías cruzadas basado en la frecuencia de ocurrencia, R Glo-

bal = 0,42, p < 0,001). El análisis SIMPER basado en la frecuencia de ocurrencia indicó que a lo 

largo de todas las etapas evaluadas la disimilitud promedio entre hembras y machos fue de 

77,4%.  Las pruebas de a pares basadas en la frecuencia de ocurrencia indicaron fuertes diferen-

cias entre sexos en incubación (ANOSIM, R = 0,67, p < 0,01, SIMPER, % disimilitud promedio = 

94,46%) y crianza de pichones chicos (ANOSIM, R = 0,483, p < 0,01; SIMPER, % disimilitud pro-

medio = 85,05%), y menores diferencias en la crianza de pichones grandes (ANOSIM, R = 0,116, 

p = 0,05; SIMPER, % disimilitud promedio = 52,76%). Los machos presentaron un número signi-

ficativamente menor de especies presa por contenido estomacal que las hembras en todas las 

etapas (Mann-Whitney, UINC = 92, p < 0,01, UYC = 85,5, p < 0,01; UOC = 74, p = 0,02; Tabla 2.3.1.3). 

Los machos también presentaron un menor número de ítems presa por contenido estomacal 

que las hembras en todas las etapas (Mann-Whitney, UINC = 100, p < 0,01, UYC = 89,5, p < 0,01; 

UOC = 74,5, p = 0,03; Tabla 2.3.1.3), observándose la mayor diferencia durante la etapa de incu-

bación (hembras = 46,7 ± 43,3 ítems presa; machos = 3,8 ± 1,5 ítems presa).  

 

Tabla 2.3.1.3 Espectro de especies de presa y número medio de ítems presa por contenido es-

tomacal de hembras y machos de Cormorán Imperial reproduciendo en Islas Blancas en 2019. 

Media ± desvío con rango entre paréntesis. n = número de contenidos estomacales. 

 Sexo N Incubación Pichones chicos 
Pichones  
grandes 

Número de especies  
Hembra 10 22 20 17 

Macho 10 7 4 6 

Número de especies 
por contenido  
estomacal 

Hembra 10 5,7 ± 3 (3–10) 4,8 ± 3,3 (1–10) 
4,3 ± 3,5  
(1–10) 

Macho 10 2,1 ± 1,5 (1–6) 1,3 ± 0,7 (1–3) 1,5 ± 1,3 (1–5) 

Numero de ítems 
presa por contenido 
estomacal  

Hembra 10 46,7 ± 43,3 (10–129) 28 ± 18,2 (2–63) 
21,3 ± 21,6  

(1–65) 

Macho 10 3,8 ± 1,5 (2–7) 3,4 ± 2,4 (2–9) 3,6 ± 2,7(1–11) 

 

La talla media general de los peces consumidos por cada sexo fue diferente, resultando en el 

consumo de tallas significativamente menores por parte de las hembras en las tres etapas 

(Mann-Whitney, UINC = 1686, p < 0,01; UYC = 3968,5, p < 0,01; UOC = 1815, p < 0,01, Figura 2.3.1.2 

y Tabla 2.3.1.4). Solo para la Merluza se pudo obtener un tamaño de muestra adecuado para 
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comparar las tallas consumidas por hembras y machos durante la crianza de pichones grandes. 

En este caso, el promedio de tallas de las Merluzas consumidas por los machos (25,3 ± 4,5 cm, 

rango = 16,4–33,8) fue similar a las consumidas por las hembras (24,7 ± 3,7 cm, rango = 19,3–

33,2) (ANOVA de una vía, F (1,43) = 0,21, p = 0,65).  

 

Figura 2.3.1.2 Talla media de los peces consumidos por las hembras (rojo) y machos (azul) de 

Cormorán Imperial durante tres etapas del ciclo reproductivo en Islas Blancas y Punta León en 

2019. El número total de ítems presa se presenta entre paréntesis. El valor de la mediana se 

muestra mediante la línea horizontal en las cajas. Los límites inferior y superior de la caja indi-

can los cuartiles de 25% y 75%. Las líneas de bigotes se extienden hasta los valores máximo y 

mínimo y los valores atípicos se representan mediante puntos. 
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Tabla 2.3.1.4 Talla (largo total en cm; media ± desviación estándar con rangos entre parénte-

sis) de las presas registradas en los contenidos estomacales de hembras y machos de Cormo-

rán Imperial reproduciendo en Islas Blancas en 2019. Solo se incluyeron registros con cuatro o 

más elementos en dos o más muestras por etapa. n = número de individuos medidos. 

Presas Sexo Incubación Pichones chicos Pichones grandes 

Merluza  

(Merluccius hubbsi) 

Hembra --- --- 
24,7 ± 3,7  

(19,3–33,2) n = 23 

Macho 

28,6 ± 4,7 

(21,9–35,6)  

n = 11 

26,0 ± 6,3  

(14–37,3) n = 27 

25,3 ± 4,5  

(16,5–33,8) n = 22 

Nototenias  

(Patagonotothen spp.) 
Hembra 

4,8 ± 1,3  

(4,1–7,1) n = 5 

9,1 ± 1,9  

(4,8–10,4) n = 8 

6,7 ± 2,3  

(4,6–10,6) n = 14 

Diablillo  

(Helcogrammoides cunninghami) 
Hembra 

4,2 ± 0,7  

(3–5,5) n = 19 

4,1 ± 0,5  

(3,4–4,9) n = 6 
--- 

Langostilla  

(Munida gregaria)* 
Hembra 

1,6 ± 0,2  

(1,4–1,7) n = 6 

1,6 ± 0,2  

(1,2–2) n = 61 

1,6 ± 0,1  

(1,4–1,9)  n = 17 

Camuflado  

(Ribeiroclinus eigenmanni) 
Hembra 

4,7 ± 0,8  

(3,7–6) n = 14 

5,2 ± 1,0  

(3,6–6) n = 6 

5,3 ± 1,0  

(4–6,6) n = 9 

Acorazado  

(Agonopsis chiloensis)** 
Hembra --- --- 

6,0 ± 0,7  

(4,9–7) n = 6 

Castañeta  

(Nemadactylus bergi) 
Hembra --- 

9,1 ± 0,4  

(8,4–9,5)  n = 7 
--- 

* Largo de caparazón ** Largo estándar 

Punta León  

En la colonia de Punta León, el Camuflado (Ribeiroclinus eigenmanni) fue la presa más 

frecuente en las hembras en todas las etapas (%FO = 80–100%), mostrando además la mayor 

contribución numérica en todas las etapas (%FN = 52,3–76,8%), seguido por la Raneya (%FN = 

4,2–8,1%) (Tablas 2.3.1.5 y 2.3.1.6). La especie presa con mayor importancia numérica en la 

dieta de los machos durante la incubación fue el Camuflado (%FN = 32,9%), seguida por el Pez 

Piedra (%FN = 26,0%) y la Raneya (%FN = 16,4%) (Tabla 2.3.1.6). Durante la etapa de crianza de 

pichones chicos, el Camuflado también mostró la mayor contribución numérica (%FN = 25,6%), 

seguido por la Raneya (%N = 16,7%), mientras que durante la crianza de pichones grandes la 

Anchoíta mostró la mayor importancia numérica (%FN = 68,5%) seguida por la Raneya (%FN = 

14,6%) (Tabla 2.3.1.6). 

Durante la incubación, el Camuflado fue la presa dominante en la dieta de las hembras en tér-

minos de importancia en peso (%P = 38,9%), seguido por la Raneya (%P = 32,6%) y el Pez Piedra 

(%P = 12,6%) (Figura 2.3.1.3). Durante las etapas de crianza de pichones chicos y grandes, la 

Raneya fue la presa dominante (%P = 48,6% y 40,2%, respectivamente), seguida por el Camu-
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flado durante la crianza de pichones chicos (%P = 26,5%) y la Merluza durante la crianza de pi-

chones grandes (%P = 18,7%) (el valor para esta última especie se debe al consumo de solo dos 

ítems presa en un mismo regurgitado). En los machos, la Raneya fue la presa dominante en la 

dieta en términos de importancia en peso durante la etapa de incubación (%P = 31,5%), seguida 

por la Merluza (%P = 20,2%) (el valor de esta presa se debe al consumo de un solo ítem presa) 

(Figura 2.3.1.3). La Merluza fue la presa principal en la dieta de los machos durante las etapas 

de crianza de pichones chicos y grandes (%P = 59,7% y 48,4%, respectivamente), seguida por la 

Raneya durante la etapa de crianza de pichones chicos (%P = 23,3%) y la Anchoíta durante la 

crianza de pichones grandes (%P = 41,3%). La composición de dieta en términos de importancia 

en peso fue significativamente diferente entre hembras y machos en todas las etapas del ciclo 

reproductivo (ANOSIM dos vías cruzadas, R Global = 0,387, p < 0,01) y la disimilitud promedio 

(SIMPER) entre hembras y machos fue de 78,31%. Las pruebas de a pares indicaron fuertes di-

ferencias entre sexos en todas las etapas (incubación: ANOSIM, R = 0,575, p < 0,01, SIMPER, % 

disimilitud promedio = 80,15%; crianza de pichones chicos: ANOSIM, R = 0,444, p < 0,01, SIMPER, 

% disimilitud promedio = 75,07%; crianza de pichones grandes: ANOSIM, R = 0,267, p = 0,013, 

SIMPER, % disimilitud promedio = 80,88%).   
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Tabla 2.3.1.5 Frecuencia de ocurrencia (%) de las presas hallados en los contenidos estomaca-

les de hembras y machos de Cormorán Imperial en diferentes etapas del ciclo reproductivo en 

Punta León en 2019. n = número de contenidos estomacales. 
 

Incubación Pichones chicos Pichones grandes 
 

Hembra Macho Hembra Macho Hembra Macho 

Presas n = 10 n = 5 n = 11 n = 10 n = 10 n = 11 

Peces 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 

Anchoíta (Engraulis anchoita) 0,0 20,0 18,2 20,0 40,0 63,6 

Merluza (Merluccius hubbsi) 10,0 20,0 0,0 60,0 10,0 45,5 

Camuflado  
(Ribeiroclinus eigenmanni) 

100,0 40,0 100,0 30,0 80,0 18,2 

Raneya (Raneya brasiliensis) 80,0 20,0 100,0 50,0 70,0 27,3 

Escrófalo (Sebastes oculatus) 10,0 20,0 0,0 10,0 10,0 0,0 

Acorazado (Agonopsis chiloensis) 40,0 20,0 27,3 0,0 30,0 0,0 

Pez Piedra  
(Triathalassothia argentina) 

40,0 20,0 45,5 20,0 40,0 18,2 

Diablillo  
(Helcogrammoides cunninghami) 

20,0 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 

Castañeta (Nemadactylus bergi) 0,0 20,0 36,4 30,0 30,0 0,0 

Cocherito (Dules auriga) 10,0 0,0 27,3 10,0 20,0 0,0 

Mero (Acanthistius patachonicus) 20,0 0,0 9,1 20,0 0,0 0,0 

Lenguados (Paralichthyidae) 10,0 40,0 27,3 50,0 0,0 9,1 

Turco (Pinguipes brasilianus) 30,0 60,0 63,3 30,0 50,0 0,0 

Testolín Rojo (Prionotus nudigula) 0,0 0,0 0,0 20,0 0,0 0,0 

Pez Palo (Percophis brasiliensis) 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 0,0 

Mixine (Myxine australis) 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 9,1 

Crustáceos 50,0 20,0 9,1 0,0 50,0 9,1 

Langostino (Pleoticus muelleri) 10,0 20,0 0,0 0,0 0,0 9,1 

Camarón (Nauticaris magellanica) 0,0 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 

Camarón (Austropandalus grayi) 0,0 0,0 9,1 0,0 0,0 0,0 

Cangrejo Araña  
(Eurypodius latreillei) 

10,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

Pachycheles chubutensis 10,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

Estomatópodo  

(Pterygosquilla armata armata) 
0,0 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 

Crustáceos no identificados 30,0 0,0 0,0 0,0 30,0 0,0 

Cefalópodos 10,0 0,0 18,2 0,0 10,0 0,0 

Octopodidae 0,0 0,0 9,1 0,0 10,0 0,0 

Calamares 0,0 0,0 9,1 0,0 0,0 0,0 

Cefalópodos no identificados 10,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

Poliquetos 20,0 0,0 36,4 20,0 30,0 0,0 

Eunicidae 20,0 0,0 18,2 10,0 30,0 0,0 

Nereis 0,0 0,0 0,0 0,0 10,0 0,0 

Polynoidae 10,0 0,0 36,4 10,0 10,0 0,0 
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Tabla 2.3.1.6 Importancia numérica (%) de las presas hallados en los contenidos estomacales 

de hembras y machos de Cormorán Imperial en diferentes etapas del ciclo reproductivo en 

Punta León en 2019. n = número de presas. 
 

Incubación Pichones chicos Pichones grandes 
 

Hembra Macho Hembra Macho Hembra Macho 

Presas n = 552 n = 73 n = 486 n = 90 n = 384 n = 89 

Peces 95,8 98,6 96,9 97,8 94,8 98,9 

Anchoíta (Engraulis anchoita) 0,0 2,7 1,4 4,4 2,1 68,5 
Merluza (Merluccius hubbsi) 0,2 1,4 0,0 8,9 0,5 6,7 
Camuflado  
(Ribeiroclinus eigenmanni) 76,8 32,9 76,3 25,6 52,3 3,4 
Raneya (Raneya brasiliensis) 4,2 16,4 7,4 16,7 8,1 14,6 
Escrófalo (Sebastes oculatus) 3,8 1,4 0,0 2,2 7,3 0,0 

Acorazado (Agonopsis chiloensis) 0,9 1,4 0,6 0,0 2,3 0,0 
Pez Piedra  
(Triathalassothia argentina) 3,6 26,0 2,7 2,2 5,7 3,4 
Diablillo  
(Helcogrammoides cunninghami) 3,6 0,0 0,0 0,0 11,2 0,0 

Castañeta (Nemadactylus bergi) 0,0 2,7 1,0 5,6 1,8 0,0 
Cocherito (Dules auriga) 0,5 0,0 1,2 1,1 0,8 0,0 
Mero (Acanthistius patachonicus) 0,2 0,0 0,2 3,3 0,0 0,0 
Lenguados (Paralichthyidae) 1,1 5,5 0,8 12,2 0,0 1,1 
Turco (Pinguipes brasilianus) 0,9 8,2 5,1 11,1 2,6 0,0 
Testolín Rojo (Prionotus nudigula) 0,0 0,0 0,0 3,3 0,0 0,0 
Pez Palo (Percophis brasiliensis) 0,0 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 
Mixine (Myxine australis) 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 1,1 
Crustáceos 2,7 1,4 0,4 0,0 2,3 1,1 

Langostino (Pleoticus muelleri) 0,2 1,4 0,0 0,0 0,0 1,1 

Camarón (Nauticaris magellanica) 0,0 0,0 0,0 0,0 0,5 0,0 

Camarón (Austropandalus grayi) 0,2 0,0 0,4 0,0 0,0 0,0 
Cangrejo Araña  
(Eurypodius latreillei) 0,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
Pachycheles chubutensis 1,4 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
Estomatópodo  

(Pterygosquilla armata armata) 0,0 0,0 0,0 0,0 0,5 0,0 
Crustáceos no identificados 0,7 0,0 0,0 0,0 1,3 0,0 
Cefalópodos 0,2 0,0 0,6 0,0 0,3 0,0 

Octopodidae 0,0 0,0 0,2 0,0 0,3 0,0 
Calamares 0,0 0,0 0,4 0,0 0,0 0,0 
Cefalópodos no identificados 0,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
Poliquetos 1,3 0,0 2,1 2,2 2,6 0,0 

Eunicidae 1,1 0,0 1,2 1,1 1,8 0,0 
Nereis 0,0 0,0 0,0 0,0 0,3 0,0 
Polynoidae 0,2 0,0 0,8 1,1 0,5 0,0 
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Figura 2.3.1.3 Importancia en peso (%P) de las presas registradas en los contenidos estomaca-

les de hembras y machos de Cormorán Imperial durante tres etapas del ciclo reproductivo en 

la colonia de Punta León en 2019. Ea Anchoíta (Engraulis anchoita), Mh Merluza (Merluccius 

hubbsi), Re Camuflado (Ribeiroclinus eigenmanni), Rb Raneya (Raneya brasiliensis), So Escró-

falo (Sebastes oculatus), Ac Acorazado (Agonopsis chiloensis), Ta Pez Piedra (Triathalassothia 

argentina), Nb Castañeta (Nemadactylus bergi), Da Cocherito (Dules auriga), P Lenguados (Pa-

ralichthyidae), Pb Turco (Pinguipes brasilianus), Pn Testolín Rojo (Prionotus nudigula), Pbr Pez 

Palo (Percophis brasiliensis) Pm Langostino (Pleoticus muelleri), Nm Nauticaris magellanica, Ag 

Austropandalus grayi , Paa Estomatópodos (Pterygosquilla armata armata), Oc Pulpos (Octo-

podidae), Ca Calamares.   
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Como en la colonia de Islas Blancas, en Punta León el espectro de presas consumidas por hem-

bras y machos difirió significativamente en todas las etapas (ANOSIM dos vías cruzadas basado 

en la frecuencia de ocurrencia, R Global = 0,38, p < 0,01) y el porcentaje de disimilitud promedio 

(SIMPER) fue de 76,73%. Las pruebas de a pares basadas en la frecuencia de ocurrencia indicaron 

fuertes diferencias entre sexos en todas las etapas (incubación: ANOSIM, R = 0,439, p < 0,01, 

SIMPER, % disimilitud promedio = 77,42%; crianza de pichones chicos: ANOSIM, R = 0,389, p < 

0,01, SIMPER, % disimilitud promedio = 73,13%; crianza de pichones grandes: ANOSIM, R = 

0,313, p < 0,01, SIMPER, % disimilitud promedio = 80,01%). El número de especies presa por 

contenido estomacal solo fue distinto entre los sexos en la etapa de crianza de pichones grandes 

(Mann-Whitney, UINC = 37, p = 0,07, UYC = 72, p = 0,12; UOC = 94,5, p > 0,01, Tabla 2.3.1.7). Los 

machos presentaron un menor número de ítems presa por contenido estomacal que las hem-

bras en todas las etapas (Mann-Whitney, UINC = 45, p < 0,01, UYC = 98, p < 0,01; UOC = 93,5, p < 

0,01, Tabla 2.3.1.7).  

 

Tabla 2.3.1.7 Espectro de especies presa y número medio de ítems presa por contenido esto-

macal de hembras y machos de Cormorán Imperial reproduciendo en Punta León en 2019. Me-

dia ± desvío con rango entre paréntesis. n = número de contenidos estomacales. 

 Sexo N Incubación Pichones chicos Pichones grandes 

Número de  
especies 

Hembras 10 18 15 19 

Machos 5 11 15 8 

Número de  
especies por  
contenido  
estomacal 

Hembras 11 4,6 ± 1,3 (3–6) 5,4 ± 2,0 (3–10) 5,0 ± 2,2 (1–7) 

Machos 10 3,0 ± 2,1 (1–6) 3,8 ± 2,8 (1–8) 2,0 ± 1,8 (1–6) 

Numero de ítems 
presa por contenido 
estomacal 

Hembras 10 
55,6 ± 25,1  

(23–95) 

44,1 ± 44,2  

(10–158) 
38,6 ± 30,8 (4–86) 

Machos 11 15,4 ± 23,2 (1–56) 8,8 ± 9,4 (1–31) 7,4 ± 5,4 (1–17) 

 

Como en Islas Blancas, la talla media general de las presas consumidas difirió entre ambos sexos 

en cada etapa, resultando en el consumo de ítems significativamente menores por parte de las 

hembras (Mann-Whitney, UINC = 9444, p < 0,01; UYC = 8327, p < 0,01, UOC = 12262, p < 0,01, Figura 

2.3.1.2, Tabla 2.3.1.8). Solo para la Raneya y el Camuflado, y en algunas etapas, se pudo obtener 

un tamaño de muestra adecuado para evaluar las diferencias en la talla de las presas consumidas 

por hembras y machos. Las hembras consumieron tallas menores de Raneya que los machos 
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durante la etapa de crianza de pichones chicos (ANOVA de una vía, F (1,38) = 5,45, p = 0,02), 

pero no se observaron diferencias significativas en la talla media de Camuflado durante la etapa 

de crianza de pichones chicos (ANOVA de una vía, F (1,172) = 1,82, p = 0,18) o de Raneya durante 

la crianza de pichones grandes (ANOVA de una vía, F (1,35) = 1,07, p = 0,3).  

Tabla 2.3.1.8 Talla (largo total en cm; media ± desviación estándar con rango entre paréntesis) 

de las presas registradas en muestras de contenido estomacal de Cormoranes Imperiales ma-

chos y hembras que se reproducen en Punta León en 2019. Solo se incluyeron registros con 

cuatro o más elementos en dos o más muestras por etapa. n = número de individuos medidos. 

Presas Sexo Incubación Pichones chicos Pichones grandes 

Merluza  

(Merluccius hubbsi) 
Machos --- 

33,5 ± 2,4  

(30,0–36,0) n = 7 

33,5 ± 1,8  

(31,9–35,4) n = 4 

Camuflado  

(Ribeiroclinus eigenmanni) 

Hembras 
5,7 ± 1,1  

(3,1–9,6)  n = 273 

6,0 ± 1,0  

(3,6–8,8) n = 156 

5,7 ± 1,1  

(3,7–8,4) n = 129 

Machos 
6,5 ± 1,2  

(3,7–8,4) n = 14 

6,4 ± 0,8  

(5–7,9) n = 19 
--- 

Raneya  

(Raneya brasiliensis)  

Hembras 
17,2 ± 3,8  

(12,0–26,0) n = 11 

18,1 ± 2,6  

(13,7–23) n = 28 

17,9 ± 2,5  

(14,0–21,2) n= 24 

Machos 
15,2 ± 3,6  

(12,0–20,1) n = 5 

20,2 ± 2,7  

(14,9–24,8)   

n = 12 

17 ± 2,2  

(12,5–19,7) n = 13 

Turco  

(Pinguipes brasilianus) 

Hembras 
7,6 ± 3,5  

(4,3–12,4) n = 4 

9,4 ± 3,4  

(4,3–14,2) n = 9 
---- 

Machos 
11,7 ± 4,6  

(4,0–15,8) n = 5 
--- --- 

Pez Piedra  

(Triathalassothia argentina) 
Hembras 

7,8 ± 2,6  

(4,8–11,7) n = 12 

7,6 ± 2,7  

(4,6–11,4) n = 11 

7,2 ± 1,2  

(4,6–10,2) n = 12 

Acorazado  

(Agonopsis chiloensis)* 
Hembras 

7,1 ± 1,5  

(5,4–8,7) n = 5 
--- 

8,4 ± 1,2  

(7,0–10,0) n = 9 

Anchoíta  

(Engraulis anchoita)* 

Hembras --- 
13,7 ± 1,5  

(11,6–16,2) n = 6 

16,0 ± 1,9  

(11,9–17,4) n = 7 

Machos --- --- 
15,7 ± 1,2  

(13,4–18,5) n = 54 

Lenguados  

(Paralichthyidae)* 
Machos --- 

8,6 ± 2,4  

(5,9–11,3) n = 6 
--- 

Cocherito  

(Dules auriga) 
Hembras --- 

7,6 ± 3,6  

(4,3–13,0) n = 5 
--- 

*Largo estándar 
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2.3.2 Nicho isotópico en hembras y machos 

Islas Blancas 

En las hembras, los valores isotópicos de δ13C variaron entre -18,33‰ y -16,33‰ en 

toda la temporada, mientras que los valores de δ15N variaron entre 18,51‰ y 20,05‰. En los 

machos, los valores isotópicos de δ13C y δ15N variaron entre -17,15‰ y -16,63‰ y entre 18,70‰ 

y 19,44‰, respectivamente, durante toda la temporada. 

La posición media del nicho isotópico, dada por la posición del centroide, difirió entre hembras 

y machos en el periodo de incubación (DE = 0,57 p = 0,01, Tabla 2.3.2.1) y esta diferencia fue 

dada por un menor valor medio de δ13C en las hembras respecto a los machos (Welch, t = -2,29, 

g.l. = 1, p = 0,04). La posición del centroide no difirió entre sexos durante el periodo de crianza 

de pichones (DE = 0,12, p = 0,64, Tabla 2.3.2.1). 

En ambas etapas, el nicho isotópico de los machos, estimada a través del área de las elipses 

estándar AEEC y del área total (AT), fue considerablemente menor e incluido dentro del de las 

hembras en ambos periodos (Tabla 2.3.2.1, Figura 2.3.2.1). En el periodo de incubación, la am-

plitud del nicho, dada por el valor absoluto de la diferencia en la distancia media al centroide 

(DMC), fue significativamente diferente entre sexos (DMC = 0,58, p = 0,01), siendo mayor para 

las hembras debido a un mayor rango en los valores de δ13C (Bartlett, K2 = 18,9, g.l. = 1, p < 0,01) 

(Figura 2.3.2.1 A). También hubo diferencias significativas durante el periodo de crianza de pi-

chones (DMC = 0,3, p < 0,01), siendo mayor para las hembras debido tanto a los valores de δ13C 

(Bartlett, K2 = 18,9, g.l. = 1, p < 0,01) como a los de δ15N (Bartlett, K2 = 18,9, g.l. = 1, p < 0,01) 

(Figura 2.3.2.1 B). La variabilidad entre individuos en la ecología alimentaria, dada por la medida 

de la distancia promedio al vecino más cercano (DMVC), fue diferente entre los sexos en ambas 

etapas, con los machos presentando un mayor agrupamiento con respecto a las hembras (Tabla 

2.3.2.1). Durante el periodo de incubación, la superposición de las AEEB entre los sexos fue asi-

métrica, representando un 16% para las hembras (α = 95%, n = 1000) y un 98% para los machos. 

Durante el periodo de crianza de pichones, la superposición fue de 30% para las hembras (α = 

95%, n = 1000) y 99% para los machos.  
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Tabla 2.3.2.1 Diferencias entre hembras y machos de Cormorán Imperial en los valores de la 

posición del centroide (± DE) y medidas de dispersión del nicho isotópico (DMC: distancia me-

dia de los individuos a la posición del centroide, DMVC: distancia media al vecino más cercano) 

y métricas de nicho isotópico (AEEB: área de elipse estándar, AEEC: área de elipse estándar co-

rregida para tamaños de muestra pequeños, AEEB 95 IC: intervalo de confianza y AT: área total) 

durante los periodos de incubación y crianza de pichones en Islas Blancas en 2019. n = número 

de muestras. 

 Incubación Periodo de pichones 

 Hembras Machos 
T2 de  
Hotelling  
(p) 

Hembras Machos 
T2 de  
Hotelling  
(p) 

N 10 10  13 10  

Centroides 
(δ13C; δ15N)  

-17,46 ± 0,78‰; 
19,09 ± 0,33‰  

-16,89 ± 0,13‰; 
19,13 ± 0,20 ‰ 

0,57 
(p < 0,01) 

-16,94 ± 0,35‰; 
19,18 ±  0,41‰ 

-16,96 ± 0,14‰; 
19,06 ± 0,15‰  

0,12 
(p = 0,64) 

DMC 0,77 0,19 
0,58 
(p < 0,01) 

0,45 0,16 
0,30 
(p < 0,01) 

DMVC 0,32 0,11 
0,20 
(p < 0,01) 

0,23 0,10 
0,13 
(p = 0,05) 

AEEB 0,69 0,07  0,40 0,06  

AEEC 0,83 0,09  0,47 0,07  

AEEB 95 CI 0,37–1,4 0,04–0,15  0,23–0,73 0,03–0,12  

AT 1,39 0,16  0,88 0,13  

 

Figura 2.3.2.1 Nicho isotópico (40% de elipses Bayesianas, línea sólida) y área total (AT, línea 

punteada) de Cormoranes Imperiales hembras y machos durante los periodos de (A) incuba-

ción y (B) crianza de pichones en Islas Blancas en 2019. 
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Punta León 

En las hembras, los valores isotópicos de δ13C variaron entre -16,92‰ y -16,37‰, mien-

tras que los valores de δ15N variaron entre 19,72‰ y 20,85‰. En los machos, los valores isotó-

picos de δ13C y δ15N variaron entre -17,01‰ y -16,23‰ y entre 19,22‰ y 21,27‰, respectiva-

mente. 

La posición del nicho isotópico fue similar entre los sexos durante el periodo de incubación (DE 

= 0,026, p = 0,22) pero difirió durante el periodo de crianza de pichones (DE = 0,5, p < 0,01), 

dado principalmente por un menor valor de δ15N en los machos (Welch, t = -4,36, g.l. = 18,8, p 

< 0,01) (Tabla 2.3.2.2). 

La amplitud del nicho isotópico fue mayor para los machos en el periodo de incubación (DMC = 

0,29, p = 0,03), dado por un mayor rango en los valores de δ15N (Bartlett, K2 = 5,12, g.l. = 1, p = 

0,02), mientras que fue similar durante el periodo de crianza de pichones (DMC = 0,04, p = 

0,528). En concordancia, el valor de AEEC y el área total (AT) de los machos fue mayor al de las 

hembras durante el periodo de incubación, pero fue similar durante el periodo de crianza de 

pichones (Figura 2.3.2.2, Tabla 2.3.2.2). La superposición en las AEE B entre sexos fue asimétrica 

durante la incubación, representando un 69,0% para las hembras (α = 95%, n = 1000) y un 36,3% 

para los machos. Durante el periodo de crianza de pichones hubo una baja superposición entre 

los sexos, representando un 49,0% para las hembras (α = 95%, n = 1000) y un 45,7% para los 

machos. El valor absoluto de la distancia al vecino más cercano (DMVC) fue similar entre hem-

bras y machos en las dos etapas (Tabla 2.3.2.2). 
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Tabla 2.3.2.2 Diferencias entre hembras y machos de Cormorán Imperial en los valores de la 

posición del centroide (± DE) y medidas de dispersión del nicho isotópico (DMC: distancia me-

dia de los individuos a la posición del centroide, DMVC: distancia media al vecino más cercano) 

y métricas de nicho isotópico (AEEB: área de elipse estándar, AEEC: área de elipse estándar co-

rregida para tamaños de muestra pequeños, AEEB 95 IC: intervalo de confianza y AT: área total) 

durante los periodos de incubación y crianza de pichones en Punta León en 2019. n = número 

de muestras. 

 Incubación Periodo de pichones 

 Hembras Machos 
T2 de  
Hotelling 
(p) 

Hembras Machos 
T2 de  
Hotelling  
(p) 

N 10 6  10 11  

Centroides 
(δ13C; δ15N)  

-16,62 ± 0,13‰; 
20,34 ± 0,25‰  

-16,47 ± 0,22‰; 
20,13 ± 0,63‰  

0,29  
p = 0,23 

-16,58 ± 0,15‰; 
20,12 ± 0,26‰  

-16,72 ± 0,23‰; 
19,64 ± 0,43‰  

0,50  
p < 0,01  

DMC 0,22 0,51 
0,29  
p = 0,03  

0,22 0,26 
0,04  
p = 0,53  

DMVC 0,14 0,30 
0,16  
p = 0,22  

0,12 0,10 
0,02  
p = 0,58  

AEEB 0,09 0,3  0,09 0,11  

AEEC 0,11 0,35  0,11 0,11  

AEEB 95 CI 0,05–0,19 0,12–0,79  0,05–0,19 0,05–0,2  

AT 0,2 0,37  0,2 0,19  
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Figura 2.3.2.2 Nicho isotópico (40% de elipses Bayesianas, línea sólida) y área total (AT, línea 

punteada) de Cormoranes Imperiales hembras y machos durante los periodos de (A) incuba-

ción y (B) crianza de pichones en Punta León en 2019. 

 

2.4 Discusión 

Las hembras y machos de Cormorán Imperial que reproducen en las costas de Chubut 

se segregaron en el uso de los recursos independientemente de las etapas del ciclo reproductivo 

y las localidades evaluadas, pero el grado de segregación del nicho difirió dependiendo del con-

texto temporal y espacial. Este es el primer estudio en proveer evidencia sobre la segregación 

sexual del Cormorán Imperial a través del análisis de contenidos estomacales que reflejan los 

patrones de composición taxonómica de su dieta, patrones que fueron consistentes con los de-

terminados a través del análisis de isótopos estables. Los resultados mostraron que en general 

las hembras y machos difirieron en las especies presa o en la proporción de especies presa con-

sumidas, un patrón reportado en otras especies de cormoranes como el Cormorán de la Mac-

quarie (Leucocarbo purpurascens, Kato et al. 1996), el Cormorán Japonés (L. capillatus, Ishikawa 

y Watanuki 2002), el Cormorán Grande (Phalacrocorax carbo, Thalinger et al. 2018) y muchas 

otras aves marinas, particularmente especies dimórficas (Bearhop et al. 2006, Phillips et al. 

2011). 

En la colonia de Islas Blancas hubo una clara segregación en el uso de los recursos alimenticios 

durante las etapas tempranas del ciclo reproductivo, pero la superposición entre los sexos se 
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incrementó durante la etapa de pichones grandes. La composición de la dieta de los machos a 

lo largo del ciclo reproductivo fue dominada por la Merluza, un pez demersal que forma cardú-

menes, mientras que las hembras basaron su dieta principalmente en peces bentónicos como 

Nototenias durante la incubación e incrementaron el consumo de Merluza durante las etapas 

de crianza de pichones. Además, las hembras capturaron a lo largo del ciclo reproductivo un 

mayor número de especies presa que no fueron halladas en la dieta de los machos. Como resul-

tado, la posición del nicho isotópico durante la incubación fue distinta entre los sexos, y la am-

plitud de nicho de los machos fue considerablemente menor e incluido dentro del de las hem-

bras, en línea tanto con el amplio espectro de especies presa encontrado en la dieta de las hem-

bras (ver abajo) como con la alta consistencia en el uso de Merluza por parte de los machos. El 

amplio rango en los valores de δ13C exhibido por las hembras durante la etapa de incubación 

pudo ser una consecuencia del consumo de Nototenias, las cuales han mostrado tener un amplio 

rango en sus valores de δ13C en otras localidades de la costa argentina (δ13C = -15,22 ± 1,63‰, 

en Ría Deseado, Santa Cruz, Morgenthaler et al. 2016; δ13C = -16,59 ± 2,18‰ en Caleta Malas-

pina, Chubut, Tabla 2.2.4.1) y valores de δ15N similares a especies presa demersales (Nototenias 

δ15N = 18,22 ± 0,62‰; Merluza δ15N = 18,18 ± 0,52‰, área cercana a Punta León, Tabla 2.2.4.1) 

En la colonia de Punta León, la composición de la dieta durante la incubación también difirió 

entre los sexos, ya que las hembras consumieron presas bentónicas mientras que los machos 

incluyeron en su dieta esas mismas presas bentónicas -aunque en proporciones diferentes- com-

plementadas con peces demersales. A pesar de que la posición del nicho isotópico fue similar 

entre los sexos durante la incubación, dado posiblemente porque hembras y machos compar-

tieron presas de origen bentónico con valores isotópicos similares, la superposición de los nichos 

fue asimétrica en concordancia con los resultados de dieta convencional. En contraste con los 

patrones observados en Islas Blancas, los machos mostraron durante esta etapa de incubación 

un nicho isotópico más amplio que las hembras, dado por un rango más amplio en los valores 

de δ15N, en concordancia con valores reportados para Cormoranes Imperiales en Islas Malvinas 

y Tierra del Fuego (Michalik et al. 2013, Harris et al. 2016b). En línea con los resultados de dieta 

convencional, esta variación del nicho en los machos refleja principalmente los cambios a lo 

largo del gradiente bentónico-pelágico, dado que en la zona de estudio las especies epipelágicas 

(por ejemplo, Anchoíta) están deprimidas tanto en los valores de δ13C como en los de δ15N en 

comparación con las especies bentónicas y demersales (por ejemplo, Raneya, Camuflado y Mer-

luza) (Harris et al. 2016a, Kasinsky et al. 2021, Tabla 2.2.4.1). Durante ambas etapas de crianza 

de pichones en Punta León, las hembras consumieron principalmente Raneya, mientras que la 

dieta de los machos estuvo compuesta principalmente por la Merluza, con una contribución 
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importante durante la crianza de pichones grandes de la Anchoíta. Estas diferencias se reflejaron 

en diferencias en la posición del nicho isotópico de cada sexo, ya que mientras que las hembras 

mostraron un enriquecimiento en los valores de δ13C y δ15N debido a un gran consumo de presas 

bentónicas, los machos mostraron valores deprimidos de δ15N posiblemente como resultado de 

un alto consumo de Anchoíta. 

En ambas colonias, el espectro de presas consumidas por las hembras en las tres etapas fue 

mayor a la de los machos, un patrón similar al reportado en otras especies de cormoranes (Kato 

et al. 1996, Casaux et al. 2001, Thalinger et al. 2018). Durante todas las etapas, las hembras 

complementaron su dieta con un amplio espectro de presas principalmente bentónicas, como 

peces, crustáceos, poliquetos y cefalópodos, con variaciones en su relevancia dependiendo de 

la etapa, mientras que las presas secundarias de los machos fueron pocas en todas las etapas y 

con una contribución muy baja en términos de la importancia en peso. El espectro de especies 

que consumieron las hembras incluyó principalmente componentes de los ensambles de peces 

que viven en hábitats de fondo. Por ejemplo, el Pez Piedra y el Camuflado son pequeños peces 

crípticos asociados casi exclusivamente a sectores de macroalgas y otras pequeñas estructuras 

utilizadas como refugios (por ejemplo, caparazones de moluscos), que no forman cardúmenes 

pero pueden ser hallados en parches de alta densidad, mientras que la Raneya se encuentra 

principalmente enterrada o asociada a fondos blandos de arena (A. Irigoyen, com.  pers.). Otras 

presas secundarias pequeñas consumidas por las hembras, como el Escrófalo (Sebastes ocula-

tus) y el Turco (Pinguipes brasilianus), correspondieron a individuos poslarvales recientemente 

reclutados de peces de arrecifes rocosos que forman cardúmenes en fondos rocosos (Irigoyen 

et al. 2019, A. Irigoyen, com. pers.). Por otra parte, los machos consumieron principalmente 

especies que forman cardúmenes con alta movilidad y sus abundancias pueden fluctuar espacial 

o temporalmente, como la Merluza y Langostino, ambas especies demersales, o la Anchoíta de 

hábitos epipelágicos. Estas tres especies que forman cardúmenes también muestran movimien-

tos verticales en la columna de agua (Angelescu y Cousseau 1969, Hansen et al. 2001, Roux et 

al. 2012). Cabe señalar que estas tres presas tienen valor comercial, y las dos primeras son el 

principal objetivo de los buques arrastreros que operan en la región costera de Chubut (Góngora 

et al. 2012). Es importante destacar el papel que desempeña la Merluza en la alimentación del 

Cormorán Imperial, siendo una de las presas con mayor importancia en peso, especialmente en 

la dieta de los machos durante todas las etapas en ambas colonias. Si bien esta especie fue re-

portada en la dieta del Cormorán Imperial en Punta León como una presa ocasional (Malacalza 

et al. 1994), en Islas Blancas resultó dominante en términos de importancia en peso (Yorio et al. 

2010a). Sin embargo, hasta el presente estudio se desconocía su contribución relativa a la dieta 
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en cada sexo a lo largo de la temporada reproductiva. Esta especie es central dentro de las co-

munidades biológicas del norte y centro del mar Patagónico (Angelescu y Prenski 1987) y tam-

bién es la principal presa de lobos marinos (Koen-Alonso et al. 2000), delfines (Koen-Alonso et 

al. 2002, Dans et al. 2003), condrictios (Koen-Alonso et al. 2001) y presa secundaria de aves 

marinas, como el Pingüino de Magallanes (Spheniscus magellanicus, Yorio et al. 2017b) y Cor-

morán Cuello Negro (Phalacrocorax magellanicus, Punta et al. 2003a). Además de ser una de las 

principales especies blanco de la pesca comercial de arrastre en la provincia de Chubut es tam-

bién la principal especie descartada por la flota que tiene como principal objetivo al Langostino 

(Bovcon et al. 2013). 

El tipo de especie presa que predominó en la dieta del Cormorán Imperial tuvo una gran influen-

cia en la talla promedio general de las presas que consumió cada sexo. En ambas localidades, 

los machos consumieron especies de peces de tallas relativamente grandes, como Merluza, Ra-

neya y Anchoíta, mientras que las hembras consumieron en general peces pequeños, como No-

totenias y Camuflado, aunque complementados en algunas etapas con peces grandes como 

Merluza y Raneya. Por lo tanto, los machos consumieron un menor número de presas y de ma-

yor tamaño que las hembras en ambas colonias y en todas las etapas. Varios trabajos sobre 

cormoranes reportaron diferencias entre hembras y machos en el número y la talla de las presas 

consumidas (Kato et al. 1996, Favero et al. 1998, Casaux et al. 2001, Cook et al. 2013, Thalinger 

et al. 2018). Se ha argumentado que los machos con un mayor peso y con picos más grandes 

pueden tener un mejor desempeño que las hembras en la manipulación de presas más grandes 

(Koffijberg y Van Eerden 1995, Favero et al. 1998, Kato et al. 1996, 2000). Sin embargo, en este 

estudio ambos sexos capturaron ejemplares de similar tamaño cuando consumieron la misma 

especie presa, indicando que las hembras aparentemente son capaces de manipular y alimen-

tarse de peces tan grandes como los machos. Esto es consistente con lo hallado por Cook et al. 

(2013) para los Cormoranes de Kerguelen (L. verrucosus), y sugiere que otros factores también 

pueden estar implicados en la segregación del tamaño de la presa (ver abajo). 

Las diferencias sexuales observadas tanto en las especies consumidas por los Cormoranes Im-

periales en Islas Blancas como en la proporción de especies presa consumidas en Punta León 

pueden ser resultado de una segregación espacial en las zonas de alimentación entre hembras 

y machos. Como en otras especies dimórficas (Wearmouth y Sims 2008), los Cormoranes Impe-

riales exhiben diferencias sexuales en el uso de las áreas de alimentación. En Islas Blancas, am-

bos sexos se alimentan dentro de la bahía Camarones, con un uso mayoritario de aguas someras 

muy cercanas a la costa en el caso de las hembras y de aguas más alejadas y profundas por parte 

de los machos (ver Capítulo IV). De forma similar, las hembras en Punta León se alimentan cerca 
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de la costa en aguas poco profundas mientras que los machos usan áreas de aguas abiertas 

cercanas a la isobata de 50 metros (Quintana et al. 2011, 2021). Sumado a esto, los machos de 

Cormorán Imperial suelen bucear más profundo, y la partición en las profundidades de alimen-

tación entre los sexos, con los machos buceando más profundo, ha sido documentada en ambos 

sitios (Quintana et al 2011, Gómez-Laich et al. 2012, ver Capítulo IV). Se ha propuesto que la 

divergencia en el nicho puede ser el resultado de un dimorfismo en el tamaño corporal, dado 

que este carácter provee a cada sexo de diferentes capacidades de buceo debido a su influencia 

sobre el metabolismo y las reservas de oxígeno y, en consecuencia, un acceso a diferentes re-

cursos (Randall et al. 2002, Cook et al. 2013). Las aguas mar adentro pueden brindar a los ma-

chos el acceso a una gama más amplia de profundidades y recursos demersales y epipelágicos, 

ya que, al ser más grandes y rápidos, pueden ser más aptos para manejar este tipo de presas 

(Quillfeldt et al. 2011). Como se ha sugerido para otras aves marinas, cada sexo podría concen-

trarse en utilizar un parche de presas y, por lo tanto, una zona de profundidad, con individuos 

adaptándose localmente a diferentes distribuciones y densidades de presas bentónicas y de-

mersales y/o al uso ocasional de cardúmenes de presas epipelágicas (Cook et al. 2013, Cleasby 

et al. 2015, Miller et al. 2018). El consumo diferencial de presas podría ser, por lo tanto, una 

consecuencia directa del uso de diferentes parches de alimentación por parte de hembras y 

machos, en los cuales puede haber una oferta diferente de tipos, rangos de tamaño y/o abun-

dancias relativas de presas. Finalmente, no se puede descartar que las diferencias sexuales ob-

servadas en el uso de los recursos alimentarios también hayan sido influenciadas por la segre-

gación temporal en la alimentación reportada para hembras y machos de esta especie (Masello 

et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Harris et al. 2013, ver Capítulo IV), ya que la composición y 

disponibilidad de presas podría variar a lo largo del día. 

La segregación sexual en el nicho trófico de las aves marinas puede depender del contexto, y su 

existencia o magnitud puede verse afectada por la ubicación de la colonia y la etapa del ciclo 

reproductivo (Ishikawa y Watanuki 2002, Massaro et al. 2020, Reyes-González et al. 2021, Ka-

sinsky et al. 2021). Las diferencias en la magnitud de la segregación sexual en los recursos trófi-

cos entre los Cormoranes Imperiales que se reproducen en Islas Blancas y Punta León pueden 

deberse a las diferencias en los hábitats marinos y la composición de presas en cada sitio. Se han 

reportado diferencias en la dieta del Cormorán Imperial incluso entre localidades reproductivas 

cercanas (Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 2018), lo que probablemente refleja diferencias espa-

ciales en la composición de los ensambles de presas y en la disponibilidad de presas potenciales. 

También se pueden esperar cambios en la magnitud de la segregación de la dieta entre las eta-

pas del ciclo reproductivo, ya que estudios previos en la costa de la Patagonia argentina han 
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reportado cambios estacionales en la dieta (Punta et al. 2003b, Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 

2018, ver Capítulo III).  

En resumen, los Cormoranes Imperiales mostraron segregación sexual en el uso de recursos tró-

ficos en las dos colonias estudiadas. En ambas localidades, las hembras fueron las que contribu-

yeron a la gran variedad de presas en la dieta de la población reproductiva, y basaron la misma 

principalmente en pequeñas presas bentónicas. Por su parte, los machos consumieron princi-

palmente presas demersales y epipelágicas complementadas con presas bentónicas, sugiriendo 

una mayor flexibilidad en las estrategias de alimentación. La combinación del análisis de conte-

nidos estomacales, los cuales dan una alta resolución taxonómica del uso de las especies presa 

pero en un corto plazo, y el análisis de isótopos estables, el cual provee información sobre las 

posibles presas asimiladas en un periodo de tiempo más prolongado, permitió una mejor carac-

terización de la segregación sexual en el uso de los recursos tróficos. Además ayudó a superar 

los sesgos de ambos métodos, que podrían haber enmascarado las diferencias observadas. Por 

ejemplo, el uso de contenidos estomacales en ambas colonias permitió observar que existe se-

gregación sexual en la composición de la dieta, aunque los nichos isotópicos presentaran super-

posición, y el uso de isótopos estables permitió conocer que en Punta León el consumo de re-

cursos epipelágicos por los machos, como la Anchoíta, no fue solo un evento documentado en 

las muestras instantáneas de contenido estomacal. Estos patrones de alimentación muestran el 

papel diferencial de los sexos en las redes alimentarias marinas y pueden exponer a hembras y 

machos a diferentes presiones ambientales y antropogénicas, efectos que pueden no ser evi-

dentes cuando se consideran todos los individuos juntos. 
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2.5 Anexo 

Curvas de acumulación de especies presa  

Se presentan las curvas de acumulación de especies presa, que muestran la relación en-

tre el número de muestras acumuladas y el número de nuevas especies presa detectadas en los 

contenidos estomacales del Cormorán Imperial. Se presentan los datos para hembras y machos 

en las etapas de incubación, crianza de pichones chicos y crianza de pichones grandes en las 

colonias de Islas Blancas y Punta León en la temporada reproductiva 2019. 

Islas Blancas 

Hembras 

 
Machos  

 
 
Punta León 

Hembras 
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Machos 
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Capítulo III: Variación temporal en el nicho    
trófico del Cormorán Imperial durante el        

periodo reproductivo en la colonia de        
Punta León 
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3.1 Introducción  

Como fuera mencionado en el Capítulo 1, las aves marinas pueden mostrar variaciones 

temporales en la composición de la dieta a lo largo de la temporada reproductiva (Annett y Pie-

rotti 1989, Suryan et al. 2002, Karnovsky et al. 2008). Los cambios temporales en la composición 

de la dieta pueden suceder como respuesta a distintos requerimientos energéticos, nutriciona-

les o de tamaño de presa, por lo cual los adultos pueden ajustar sus actividades de alimentación 

para cubrir las demandas propias y/o de sus pichones (Davoren y Burger 1999, Burke y Monte-

vecchi 2009, Suárez et al. 2011, Rosciano et al. 2019). Los cambios también pueden suceder 

como resultado de variaciones temporales en la distribución y abundancia de presas (Karnovsky 

et al. 2008, Liordos y Goutner 2008, Burke y Montevecchi 2009, Chiaradia et al. 2012). El estudio 

de las variaciones estacionales en la composición de la dieta permite determinar más adecua-

damente los requerimientos de las aves a lo largo del ciclo reproductivo, información que es 

fundamental para entender, entre otras cosas, su relación con las tramas tróficas costeras y con 

los parámetros reproductivos y evaluar el potencial impacto con las actividades de pesca comer-

cial (Sydeman et al. 2001, Einoder 2009, Elliot et al. 2015).  

Estos patrones de cambios en la composición de las especies presa y/o sus tallas a lo largo de 

las diferentes etapas del ciclo reproductivo también fueron reportados en diferentes especies 

de cormoranes (Lehikoinen 2005, Liordos y Goutner 2008, Böstrom et al. 2012, Muzaffar et al. 

2017). El Cormorán Imperial, en particular, está considerado como una especie oportunista que 

se alimenta principalmente en hábitats bentónicos, pero que también incluye presas demersales 

y epipelágicas (p.e. Malacalza et al. 1994, Ferrari 2004, Michalik et al. 2010, Ibarra et al. 2018). 

Estudios previos han mostrado cambios en su dieta a lo largo de la temporada reproductiva en 

distintas localidades de la provincia de Chubut (Punta et al. 1993, Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 

2018) y en otras regiones (Thompson 1989, Ravalli 2006, Michalik et al. 2010). Estos cambios 

temporales en la composición de la dieta se reflejaron en incrementos en el consumo de peces 

respecto a los invertebrados marinos (Thompson 1989, Punta et al. 1993, Michalick et al. 2010) 

o en cambios en las especies de peces dominantes (Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 2018). Los 

estudios previos también han mostrado que, aunque la alimentación del Cormorán Imperial es 

principalmente bentónica, también puede alimentarse de recursos demersales y epipelágicos 

(Punta et al. 1993, Malacalza et al. 1994, Ferrari et al. 2004, Michalik et al. 2010, Ibarra et al. 

2018). Sin embargo, debido a los métodos de evaluación de dieta utilizados (ver Capítulo I) y/o 

su análisis en solo parte del ciclo reproductivo, estos trabajos no han podido evaluar adecuada-

mente el peso relativo de sus hábitos bentónico a lo largo de la temporada reproductiva. 
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En las costas de Chubut, el Cormorán Imperial incluye en su dieta a la Anchoíta, una especie 

epipelágica, y varios trabajos sugieren que su importancia en la dieta es mayor a medida que 

avanza la temporada de cría (Punta et al. 1993, Malacalza et al. 1994, Yorio et al. 2010a, Ibarra 

et al. 2018). La Anchoíta está considerada como uno de los peces más abundantes y ecológica-

mente importantes de la plataforma argentina (Hansen et al. 2001). Diversos estudios han de-

mostrado la importancia de las especies forrajeras como la Anchoíta para las aves marinas 

(Crawford 2004, Cury et al. 2011), incluidas varias especies de cormoranes (Crawford et al. 1995, 

Weimerskirch et al. 2012, Elliot et al. 2016). El efectivo patagónico de la Anchoíta no está sujeto 

actualmente a la pesca comercial, pero está considerada como una especie alternativa a otras 

especies blanco y existe interés en explotarla en aguas de la Provincia de Chubut (Skewgar et al. 

2007, N. Bovcon, com. pers.), lo que indica la necesidad de conocer el papel que juega esta es-

pecie en la ecología alimentaria del Cormorán Imperial. 

En un estudio realizado en la colonia de Punta León durante la temporada reproductiva de 1991, 

se encontró que la composición de la dieta del Cormorán Imperial se basó principalmente en 

peces bentónicos, con una mayor relevancia de la Anchoíta en términos de frecuencia numérica 

durante la etapa de cría de pichones (Malacalza et al. 1994; ver Capítulo I). Cabe señalar que 

dicho estudio, al igual que otros realizados en otras localidades de reproducción de la especie 

(ver arriba y Capítulo I), demostraron cambios en la composición de la dieta a lo largo de la 

temporada reproductiva integrando la información de individuos de Cormorán Imperial de am-

bos sexos. Sin embargo, dada la clara segregación en la composición de la dieta entre hembras 

y machos de Cormorán Imperial durante la incubación y etapas de crianza de pichones demos-

trada en Punta León e Islas Blancas (ver Capítulo II), al igual que en el nicho isotópico durante el 

periodo de crianza de pichones registrado en Islas Malvinas (Quillfeldt et al. 2011, Michalik et 

al. 2013), la evaluación de los posibles cambios estacionales de la dieta de la especie deben 

realizarse teniendo en cuenta el sexo de los individuos. El objetivo de este capítulo es evaluar la 

existencia de variaciones temporales del nicho trófico dentro del periodo reproductivo de hem-

bras y machos de Cormorán Imperial en la colonia de Punta León. Para ello se plantea analizar 

(1) la composición de la dieta entre tres etapas del ciclo reproductivo para hembras y machos 

durante una temporada reproductiva, teniendo en cuenta el tipo, talla y hábitos de las presas 

capturadas a través del análisis de contenidos estomacales, y (2) analizar el nicho isotópico co-

rrespondiente a los periodos de incubación y crianza de pichones de hembras y machos en tres 

temporadas reproductivas consecutivas, mediante la composición de isótopos estables (δ13C, 

δ15N) de la sangre completa. 
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3.2 Metodología 

3.2.1 Análisis convencional de la dieta 

El estudio fue realizado en la colonia de Punta León, en la provincia de Chubut (ver Ca-

pítulo I para una descripción detallada del sitio; Figura 1.2 y 1.3). Para cumplir con los objetivos 

de este capítulo, se utilizaron las mismas muestras de contenidos estomacales de adultos repro-

ductores y las mismas bases de datos resultantes del análisis de laboratorio utilizadas en el Ca-

pítulo II, correspondientes a hembras y machos del Cormorán Imperial durante las etapas de 

incubación, crianza de pichones chicos y crianza de pichones grandes del 2019.  

Para evaluar las posibles diferencias en la composición de la dieta entre las tres etapas del ciclo 

reproductivo para hembras y machos, para cada sexo se utilizó el Análisis de Similitud (ANOSIM) 

en base a la importancia en peso de las presas con la etapa como variable explicativa y se lleva-

ron a cabo comparaciones por pares para determinar qué etapas diferían significativamente 

(software PRIMER 6.1.6, Clarke y Gorley 2006; ver Capítulo II para más detalles). Por otro lado, 

las posibles diferencias entre las etapas del ciclo reproductivo en el espectro de especies presa 

consumidas fueron evaluadas a través de un ANOSIM basado en la frecuencia de ocurrencia de 

las presas de hembras y machos. Para determinar qué presas aportaron más a las diferencias 

halladas entre las etapas se utilizó el Análisis de Porcentaje de las Similitudes (SIMPER) (software 

PRIMER 6.1.6, Clarke 1993, Clarke y Warwick 2001, Clarke et al. 2014). Para evaluar posibles 

diferencias en el número de especies presa por contenido estomacal de hembras y machos entre 

las tres etapas del ciclo reproductivo se utilizó la prueba de Kruskal-Wallis (H) (Sokal y Rohlf 

1995), utilizando el paquete pgirmess (Giraudoux et al. 2018).  

Para evaluar las posibles diferencias entre etapas en el uso de los recursos bentónicos, demer-

sales y pelágicos por parte de hembras y machos, todas las presas identificadas en la dieta del 

Cormorán Imperial en cada una de las etapas del ciclo reproductivo evaluadas fueron clasifica-

das en estas tres categorías en base a bibliografía, complementada con consultas con especia-

listas con conocimiento sobre la ecología y distribución de especies costeras (Tabla 3.2.1.1). Para 

caracterizar las disimilitudes entre las etapas en el uso de estos recursos por parte de hembras 

y machos, se utilizó el Análisis de Porcentaje de las Similitudes (SIMPER) (Clarke 1993, Clarke y 

Warwick 2001, Clarke et al. 2014). 
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Tabla 3.2.1.1 Clasificación según sus hábitos (bentónico, demersal y pelágico) de las especies 

presa halladas en la dieta del Cormorán Imperial en la colonia de Punta León en la temporada 

reproductiva 2019. Se indican los rangos de las tallas de las presas medidas en los contenidos 

estomacales del presente estudio. 

Especie  
Hábitos 

Rango de 

talla (cm) 
Fuente 

Peces    

Anchoíta (Engraulis anchoita) Pelágico 11,6–18,5 Cousseau y Rosso 2019 

Merluza (Merluccius hubbsi) Demersal 18,9–33,6 Cousseau y Rosso 2019 

Camuflado  

(Ribeiroclinus eigenmanni) 
Bentónico 3,1–9,6 Irigoyen et al. 2019 

Raneya (Raneya brasiliensis) Bentónico 12,0–26,0 Alejo Irigoyen, com. pers.1  

Escrófalo (Sebastes oculatus) Pelágico 4,3–7,5 Irigoyen et al. 2018 

Acorazado  

(Agonopsis chiloensis) 
Bentónico 5,4–10 Cousseau y Rosso 2019 

Pez Piedra 

(Triathalassothia argentina) 
Bentónico 4,2–11,7 Irigoyen et al. 2018 

Diablillo  

(Helcogrammoides cunninghami) 
Bentónico 3,0–5,5 Irigoyen et al. 2019 

Pez Aguja  

(Leptonotus blainvilleanus) 
Bentónico 10,5; 12,2 Cousseau y Rosso 2019 

Castañeta (Nemadactylus bergi) Demersal 8,5–12,3 Cousseau y Rosso 2019 

Cocherito (Dules auriga) Bentónico 4,3–13 Genzano et al. 2011 

Mero (Acanthistius pata-

chonicus) 
Bentónico 

4,5–7,5 

aprox. 
Irigoyen et al. 2018 

Lenguados (Paralichthyidae) Bentónico 9,0–14,5 Cousseau y Rosso 2019 

Turco (Pinguipes brasilianus) Bentónico 4,0–15,8 
Irigoyen et al. 2018;  

Alejo Irigoyen, com. pers. 

Viuda (Austrolycus laticinctus) Bentónico 7,5; 12,0 Cousseau y Rosso 2019 

Testolín Rojo  

(Prionotus nudigula) 
Bentónico 14,4–17,8 Cousseau y Rosso 2019 

Pez Palo (Percophis brasiliensis) Bentónico 18,7 Irigoyen et al. 2018 

Mixine (Myxine australis) Bentónico 17,0–30,0 D. Galván, com. pers.  

                                                             
1 www.proyectoarrecife.com.ar 
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Crustáceos    

Langostino (Pleoticus muelleri) Demersal  Spivak et al. 2019 

Camarón  

(Nauticaris magellanica) 
Bentónico   Spivak et al. 2019 

Camarón (Austropandalus grayi) Bentónico   Spivak et al. 2019 

Camarón (Betaeus truncatus) Bentónico  Spivak et al. 2019 

Cangrejo Araña  

(Eurypodius latreillei) 
Bentónico   Spivak et al. 2019 

Cangrejo Peludo  

(Peltarion spinosulum) 
Bentónico   Spivak et al. 2019 

Pachycheles chubutensis Bentónico   Spivak et al. 2019 

Estomatópodo  

(Pterygosquilla armata armata) 
Bentónico  Ruppert y Barnes 1996 

Cefalópodos    

Pulpos Octopodidae Bentónico  Ortiz y Re 2014 

Calamares Pelágico   Ortiz y Re 2014 

Semirossia tenera Bentónico  Ortiz y Re 2014 

Poliquetos    

Eunicidae Bentónico  Ruppert y Barnes 1996 

Nereis Bentónico  Ruppert y Barnes 1996 

Polynoidae Bentónico  Ruppert y Barnes 1996 

Gusanos marinos    

Echiura Bentónico  Ruppert y Barnes 1996 

 

Para comparar las tallas de las presas consumidas por hembras y machos entre las tres etapas 

del ciclo reproductivo se utilizaron diferentes análisis dependiendo si se cumplían los supuestos 

de normalidad y homocedasticidad. Previo a todos los análisis de tallas, se evaluaron los supues-

tos de normalidad mediante la prueba de Shapiro-Wilks y homogeneidad de varianzas con la 

prueba de Levene mediante el paquete car (Fox et al. 2007). Si se cumplieron los supuestos, se 

utilizó una prueba de ANOVA (Chambers y Hastie 1992) y un análisis post-hoc con la prueba de 

comparaciones múltiples de Scheffe (Downe y Heath, 1970), mediante el paquete DescTools 

(Signorell et al. 2014). Si no se cumplieron, se utilizó la prueba de Kruskal-Wallis y un análisis 

post hoc con una prueba de rangos continuos de Mann-Whitney con corrección de la significan-

cia con el método de Bonferroni mediante la función ‘pairwise.wilcox.test’ utilizando el paquete 
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stats (R Core Team, 2018). Cuando se compararon las tallas entre solo dos etapas, se utilizaron 

las pruebas de t-Welch o U de Mann-Whitney (Zar 1999) según correspondiera. Se presentan 

los valores de la media, desvío estándar y rango. Todos los análisis se realizaron con el software 

R, versión 4.0.2 (R Core Team 2022). 

3.2.2 Análisis del nicho isotópico 

Para evaluar las posibles variaciones del nicho isotópico de hembras y machos entre los 

periodos de incubación y crianza de pichones se utilizaron los datos de isótopos estables de δ13C 

y δ15N obtenidos de individuos reproductores de Cormorán Imperial en tres temporadas repro-

ductivas consecutivas (2017–2019), sumando un total de 112 muestras. En la temporada 2017, 

se obtuvieron muestras de sangre completa de 7 hembras y 10 machos el 24 de noviembre 

(equivalente al periodo de incubación) y de 10 hembras y 7 machos el 18 de diciembre (equiva-

lente al periodo de pichones, nidos con pichones aproximadamente mayores a 28 días de edad). 

Durante la temporada 2018, se obtuvieron muestras de 11 hembras y 10 machos el 10 de no-

viembre (periodo de incubación) y de 10 hembras y 10 machos el 11 de diciembre (periodo de 

pichones). En la temporada 2019, se obtuvieron muestras de 10 hembras y 6 machos el 26 de 

noviembre (periodo de incubación) y de 10 hembras y 11 machos el 23 de diciembre (periodo 

de pichones). Todas las muestras fueron procesadas y enviadas para su análisis al Stable Isotope 

Facility, de la Universidad de California (ver Capítulo II). La abundancia de los isótopos estables 

se presenta expresada en notación δ en unidades por mil (‰). Como procedimiento de rutina 

se controló que la relación C:N fuera ≤ a 3,5 en todas las muestras, y en ningún caso fue necesa-

rio aplicar correcciones para el exceso de lípidos en sangre completa (Bearhop et al. 2000, Cherel 

et al. 2005a,b).  

En cada temporada por separado, las posibles diferencias entre los periodos de incubación y 

crianza de pichones en la posición, amplitud y superposición del nicho isotópico fueron evalua-

das en hembras y machos por separado mediante (a) el análisis de la distancia Euclidiana (DE) 

entre los centroides de los grupos, (b) la distancia media al centroide (DMC, indicador de la am-

plitud de nicho) (Turner et al. 2010), (c) el análisis de las áreas estándares de las elipses bayesia-

nas (AEE, Jackson et al. 2011) y (d) el porcentaje de superposición entre las elipses de los grupos 

(ver detalles en el Capítulo II). Para determinar cuál eje isotópico contribuyó a las diferencias 

observadas tanto en la posición como la amplitud de nicho, se procedió a realizar un análisis 

univariado de cada uno de los isótopos tal como se describe en el Capítulo II. 
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3.3 Resultados 

3.3.1 Cambios en la composición de la dieta entre las etapas del ciclo reproduc-

tivo 

El espectro de especies presa de las hembras incluyó al menos entre 18, 15 y 19 especies 

presa en las etapas de incubación, crianza de pichones chicos y grandes, respectivamente (Tabla 

2.3.1.7), y fue similar entre etapas (ANOSIM basado en frecuencia de ocurrencia, R Global = 

0,007, p = 0,38). En cambio, el espectro de especies presa de los machos incluyó al menos entre 

11, 15 y 8 especies presa durante la incubación, crianza de pichones chicos y grandes, respecti-

vamente (Tabla 2.3.1.7, Capítulo II) y difirió significativamente entre las etapas (ANOSIM basado 

en %FO, R Global = 0,158, p = 0,02). Las pruebas de a pares revelaron diferencias en la dieta de 

los machos entre las etapas de incubación y crianza de pichones grandes (ANOSIM, R = 0,234, p 

= 0,03), y el principal aporte a las diferencias (SIMPER) fue dado por Anchoíta (19,03%), Turco 

(17,32%), Merluza (15,43%) y Lenguados (9,85%). 

La composición de la dieta de las hembras en términos de la importancia en peso de las presas 

difirió significativamente entre las etapas del ciclo reproductivo (ANOSIM, R Global = 0,07, p = 

0,04). La Raneya y el Camuflado fueron las especies que más aportaron a la dieta, tanto en la 

incubación como en pichones chicos, sumando en conjunto más del 70% en importancia en peso 

(Figura 3.3.1.1). En la etapa de pichones grandes, la Raneya tuvo la contribución principal y la 

disminución del aporte del Camuflado fue acompañada con un incremento en la Merluza y la 

Anchoíta (Figura 3.3.1.1). Las pruebas de a pares revelaron diferencias solamente entre las eta-

pas de incubación y crianza de pichones grandes (ANOSIM, R = 0,11, p = 0,03, SIMPER, % disimi-

litud promedio = 63,1%) pero no detectaron diferencias entre las etapas de incubación y crianza 

de pichones chicos (ANOSIM, R = 0,05, p = 0,13, SIMPER, % disimilitud promedio = 51,8%) ni 

entre las de crianza de pichones chicos y grandes (ANOSIM, R = 0,03, p = 0,23, SIMPER, % disi-

militud promedio = 59,4%). Las presas que más aportaron a las diferencias (SIMPER) entre las 

etapas de incubación y crianza de pichones grandes fueron la Raneya (21,6%), Camuflado 

(18,3%), Pez Piedra (12,7%) y Anchoíta (12,0%).  

La composición de la dieta de los machos en términos de importancia en peso mostró diferencias 

significativas entre las etapas (ANOSIM, R Global = 0,14, p = 0,03). La Raneya, Merluza y Turco 

fueron las especies que más aportaron a la dieta durante la incubación, y en conjunto sumaron 

más del 70% en importancia en peso. Luego, en la crianza de pichones chicos, el aporte de la 
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Merluza se incrementó y, combinada con la Raneya, representaron más del 80% de la dieta (Fi-

gura 3.3.1.1). En la etapa de crianza de pichones grandes la Merluza también tuvo la principal 

contribución, y la disminución de Raneya fue acompañada por un incremento en la Anchoíta, 

sumando en conjunto casi un 90% de importancia en peso (Figura 3.3.1.1). Las pruebas de a 

pares revelaron diferencias entre las etapas de incubación y crianza de pichones grandes (ANO-

SIM, R = 0,22, p = 0,04, SIMPER, % disimilitud promedio = 83,5%), pero no detectaron diferencias 

entre las etapas de incubación y crianza de pichones chicos (ANOSIM, R = 0,1, p = 0,22, SIMPER, 

% disimilitud promedio = 75,0%) ni entre las de crianza de pichones chicos y grandes (ANOSIM, 

R = 0,13, p = 0,058, SIMPER, % disimilitud promedio = 74,4%). Las presas que más aportaron a 

las diferencias observadas (SIMPER) entre las etapas de incubación y crianza de pichones gran-

des fueron la Anchoíta (24,8%), Merluza (24,6%), Raneya (12,6%) y Turco (10,3%).  

En las hembras, el número de especies presa por contenido estomacal fue similar en las tres 

etapas (Kruskal-Wallis, H = 1,0 g.l. = 2 p = 0,6), con valores medios de al menos 4,6 ± 1,3, 5,4 ± 

3,8 y 5,0 ± 2,2 especies por contenido estomacal en las etapas de incubación, crianza de picho-

nes chicos y grandes, respectivamente (Tabla 2.3.1.7, Capítulo II). En los machos, el número de 

especies presa por contenido estomacal también fue similar entre las etapas del ciclo reproduc-

tivo (Kruskal-Wallis, H = 2,89, g.l. = 2, p = 0,2), con valores medios de al menos 3,0 ± 2,1, 3,8 ± 

2,8 y 2,0 ± 1,8 especies presa por contenido estomacal en las etapas de incubación, crianza de 

pichones chicos y grandes, respectivamente (Tabla 2.3.1.7, Capítulo II).  
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Figura 3.3.1.1 Importancia en peso (%P) de las presas halladas en los contenidos esto-

macales durante las diferentes etapas del ciclo reproductivo en hembras (arriba) y machos 

(abajo) de Cormorán Imperial en Punta León en 2019.  

 

Con respecto a las proporciones que representaron las presas bentónicas, demersales y epipe-

lágicas en la dieta, tanto hembras como machos mostraron un cambio a lo largo de la temporada 
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reproductiva en las proporciones de cada uno de los tres tipos de presa. Las hembras utilizaron 

casi exclusivamente presas de hábitos bentónicos durante las etapas de incubación y crianza de 

pichones chicos (%P > 92,5%), mientras que en la etapa de pichones grandes redujeron el con-

sumo de estas presas (%P = 68,2%) y mostraron un aumento en el consumo de presas demersa-

les (%P = 21,6%) y epipelágicas (%P = 10,2%) (Figura 3.3.1.2). La disimilitud entre la etapa de 

incubación y las etapas de crianza de pichones chicos y grandes fue de 25,6% y 41,1%, respecti-

vamente, mientras que la disimilitud entre las etapas de crianza de pichones chicos y grandes 

fue de 39,9% (SIMPER). Los machos, por su parte, se alimentaron principalmente de recursos 

bentónicos en la etapa de incubación (%P = 68,6%) y de especies de hábitos demersales durante 

la crianza de pichones chicos (%P = 61,6%). Durante la crianza de pichones grandes, un aumento 

en la contribución de especies epipelágicas (%P = 41,3%) fue acompañada por la disminución de 

los otros dos tipos de presa, principalmente de las especies bentónicas que se redujeron hasta 

un 10% (Figura 3.3.1.2). La disimilitud entre la etapa de incubación y las etapas de crianza de 

pichones chicos y grandes fue de 49,4% y 70,9%, respectivamente, mientras que la disimilitud 

entre las etapas de crianza de pichones chicos y grandes fue de 66,7% (SIMPER).    
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Figura 3.3.1.2 Importancia en peso de las tres categorías de presas halladas en la dieta de hem-

bras y machos de Cormorán Imperial durante las etapas de incubación, crianza de pichones 

chicos y crianza de pichones grandes en Punta León, en 2019. 

 

La contribución en términos de la importancia en peso de las presas bentónicas, demersales y 

epipelágicas en las muestras de cada individuo varió entre las tres etapas del ciclo reproductivo, 

observándose un porcentaje importante de individuos -especialmente de hembras- que presen-

taron contenidos estomacales compuestos por presas de un solo tipo de categoría (Figura 

3.3.1.3 y 3.3.1.4). Durante la etapa de incubación, el 80% de las hembras presentó contenidos 

estomacales que incluyeron exclusivamente presas bentónicas, porcentaje que disminuyó al 
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54,4% en la etapa de crianza de pichones chicos y al 40% durante la etapa de crianza de pichones 

grandes. En todas las etapas se observaron algunas hembras cuyos contenidos estomacales in-

cluyeron presas demersales, pero principalmente en bajas proporciones y en todos los casos 

acompañadas con especies bentónicas y/o epipelágicas (Figura 3.3.1.3). Durante la incubación, 

ninguna hembra incluyó presas epipelágicas, pero durante la etapa de crianza de pichones gran-

des la proporción de hembras que utilizaron este recurso aumentó al 40%, con un caso en el 

cual el contenido incluyó exclusivamente estas presas.  

En el caso de los machos, durante las etapas de incubación y crianza de pichones chicos la ma-

yoría de los individuos consumieron una combinación de presas demersales y bentónicas, con 

uno de los cuatro individuos muestreados en incubación y dos en la etapa de pichones chicos 

con presas exclusivamente demersales, y uno tanto en la etapa de incubación como en pichones 

chicos con presas exclusivamente bentónicas (Figura 3.3.1.4). Este patrón cambió durante la 

crianza de pichones grandes, cuando la mayoría de los individuos consumieron exclusivamente 

recursos epipelágicos (45,5%) o demersales (27,2%). Los tres restantes incluyeron presas bentó-

nicas en combinación con presas demersales y/o epipelágicas (27,3%) (Figura 3.3.1.4).  
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Figura 3.3.1.3 Composición de la dieta de las hembras durante las etapas de incubación, 

crianza de pichones chicos y crianza de pichones grandes en la colonia de Punta León, en el 

año 2019.  Los individuos fueron numerados en el orden en que fueron capturados y no se re-

piten entre etapas. La dieta se expresa en porcentaje en peso (%), con las presas agrupadas se-

gún sus hábitos. 

Hembras 
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Figura 3.3.1.4 Composición de la dieta de los machos durante las etapas de incubación, 

crianza de pichones chicos y crianza de pichones grandes en la colonia de Punta León, 

en el año 2019. Los individuos fueron numerados en el orden en que fueron captura-

dos y no se repiten entre etapas. La dieta se expresa en porcentaje en peso (%) con las 

presas agrupadas según sus hábitos. 

 

Machos 
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La talla media de las presas consumidas por las hembras difirió significativamente entre las eta-

pas del ciclo reproductivo (Kruskal-Wallis, H   = 32,05, g.l. = 2, p < 0,001), con valores menores 

durante la etapa de incubación (media = 6,4 ± 3,1 cm, rango 3,1–33,0) respecto a la etapa crianza 

de pichones chicos (media = 8,2 ± 4,4 cm, rango 3,6–23,0) y pichones grandes (media = 7,9 ± 4,6 

cm, rango 3,7–21,2) (Figura 3.3.1.5). Las pruebas post hoc utilizando la prueba de Suma de ran-

gos de Wilcoxon revelaron diferencias significativas en las tallas entre las etapas de incubación 

y las de crianza de pichones chicos y grandes (en ambos casos, p < 0,001), pero no hubo diferen-

cias entre las etapas de pichones chicos y grandes (p = 0,53). Entre las presas que principalmente 

aportaron a la dieta y de las cuales fue posible tomar las medidas de la talla en las diferentes 

etapas, la Raneya y el Pez Piedra no presentaron diferencias significativas entre las etapas de 

incubación, crianza de pichones chicos y grandes (Raneya: 17,2 ± 7,7 cm, 18,1 ± 2,6 cm y 17,9 ± 

2,5 cm, respectivamente, Kruskal-Wallis, H = 1,10, g.l. = 2, p = 0,42; Pez Piedra: 7,8 ± 2,6 cm, 7,6 

± 2,7 cm y 7,2 ± 1,2 cm, respectivamente, Kruskal-Wallis, H = 0,30, g.l. = 2, p = 0,8). En el caso de 

las tallas del Camuflado, se observaron diferencias significativas entre las tres etapas (Kruskal-

Wallis, H = 9,73, g.l. = 2, p = 0,007), y las comparaciones post hoc utilizando la prueba de Suma 

de rangos de Wilcoxon señalaron que en la etapa de crianza de pichones chicos registraron tallas 

significativamente mayores (6,0 ± 1,0 cm, n = 155) que en las etapas de incubación (5,7 ± 1,1 

cm, n = 273; p = 0,014) y crianza de pichones grandes (5,7 ± 1,1 cm, n = 129; p = 0,017), mientras 

que las tallas fueron similares entre las etapas de incubación y crianza pichones grandes (p = 

0,83) (Capítulo II, Tabla 2.3.1.8, Figura 3.3.1.6). Por otro lado, las Anchoítas capturadas en la 

etapa de crianza de pichones chicos fueron significativamente menores que en la etapa de pi-

chones grandes (13,7 ± 1,5 cm, n = 6 vs. 16,04 ± 1,9 cm, n = 7, respectivamente; Welch, t = -2,46, 

g.l. = 10,99, p = 0,03) (Figura 3.3.1.6). 

El tamaño medio general de las presas consumidas por los machos también difirió significativa-

mente entre las etapas del ciclo reproductivo (Kruskal-Wallis, H = 55,65, g.l. = 2, p < 0,001), au-

mentando los valores medios de 8,1 cm ± 4,0 (rango 3,7–20,1) en la etapa de incubación a 13,0 

cm ± 7,2 (rango 3,7–27,6) en la etapa de crianza de pichones chicos y a 16,1 cm ± 3,5 (rango 6,0–

33,6) en la etapa de crianza de pichones grandes (Figura 3.3.1.5). Las pruebas post hoc utilizando 

la prueba de Suma de rangos de Wilcoxon revelaron que las tallas en la etapa de incubación 

fueron significativamente menores respecto a las etapas de pichones chicos y pichones grandes 

(en ambos casos, p < 0,001), pero fueron similares entre las etapas de crianza de pichones chicos 

y grandes (p = 0,11). En cuanto a las tallas de las presas principales, las Raneyas presentaron 

diferencias significativas entre las tres etapas (ANOVA, F (2,27) = 7,59, p = 0,002). Las pruebas 

post hoc utilizando el test de Scheffe mostraron que las tallas de las presas en la crianza de 
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pichones chicos (20,2 ± 2,7, n = 12) fueron significativamente mayores a las de las etapas de 

incubación (15,2 ± 7,7, n = 5; p = 0,007) y crianza de pichones grandes (media = 17,0 ± 2,2, n = 

13; p = 0,02) mientras que no hubo diferencias significativas entre la incubación y la crianza de 

pichones grandes (p = 0,45). En cuanto a la Merluza, las tallas fueron similares entre las etapas 

de crianza de pichones chicos y grandes (33,5 ± 2,4 cm y 33,5 ± 1,8 cm, respectivamente, Mann–

Whitney, U = 10,5, p = 0,57) (Figura 3.3.1.7). 

 

 

Figura 3.3.1.5 Tallas (en centímetros) de las presas (todas agrupadas) capturadas por las hem-

bras (panel superior) y los machos (panel inferior) de Cormorán Imperial durante tres etapas 

del ciclo reproductivo en la colonia de Punta León en el 2019. El valor de la mediana se mues-

tra mediante la línea horizontal en las cajas. Los límites inferior y superior de la caja indican los 
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cuartiles de 25% y 75%. Las líneas de bigotes se extienden hasta los valores máximo y mínimo y 

los valores atípicos se representan mediante puntos. 

 

 

Figura 3.3.1.6 Talla (en centímetros) de las presas capturadas por las hembras de Cormorán 

Imperial durante tres etapas del ciclo reproductivo en la colonia de Punta León, en el 2019. El 

valor de la mediana se muestra mediante la línea horizontal en las cajas, los casos sin cajas se 

deben a que hay pocos datos. Los límites inferior y superior de la caja indican los cuartiles de 

25% y 75%. Las líneas de bigotes se extienden hasta los valores máximo y mínimo y los valores 

atípicos se representan mediante puntos. 
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Figura 3.3.1.7 Talla (en centímetros) de las presas capturadas por los machos de Cormorán Im-

perial durante tres etapas del ciclo reproductivo en la colonia de Punta León, en el 2019. El va-

lor de la mediana se muestra mediante la línea horizontal en las cajas, los casos sin cajas se de-

ben a que hay pocos datos. Los límites inferior y superior de la caja indican los cuartiles de 25% 

y 75%. Las líneas de bigotes se extienden hasta los valores máximo y mínimo y los valores atípi-

cos se representan mediante puntos. 

3.3.2 Cambios en el nicho isotópico entre los periodos del ciclo reproductivo 

La posición de los nichos isotópicos (centroides) de las hembras correspondientes a los 

periodos de incubación y crianza de pichones en las tres temporadas reproductivas estudiadas 

se reportan en la Tabla 3.3.2.1. De los tres años evaluados, solo en el 2019 se detectó una dife-

rencia en la posición del nicho isotópico entre ambos periodos (DE = 0,228, p = 0,04), como re-

sultado de un menor valor de δ15N durante el periodo de crianza de pichones (t Student, t = 2,07, 

g.l. = 17,76, p = 0,05) (Figura 3.3.2.1). En cuanto a la amplitud de nicho, no se detectaron dife-

rencias significativas entre ambos periodos en ninguno de los años analizados, y los valores de 

AEEC e intervalos de confianza también fueron similares entre periodos en todos los años (Figura 

3.3.2.1 y Tabla 3.3.2.1). La superposición de las AEEB entre los periodos fue asimétrica en los 

años 2017, 2018 y 2019, representando para el periodo de incubación un 69,9%, 54,2% y 72,3%, 

respectivamente, y para el periodo de pichones un 60,2%, 80,9% y 86,5%, respectivamente (α = 

95%, n = 1000) (Figura 3.3.2.1). 
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Tabla 3.3.2.1 Valores de las posiciones de los centroides de hembras de Cormorán Imperial, mé-

tricas de dispersión del nicho (DMC: distancia media de los individuos a la posición del centroide) 

y métricas del nicho isotópico (AEEB: área de las elipses estándar, AEEC: área de las elipses es-

tándar corregidas para muestras pequeñas, IC 95% AEEB: intervalo de confianza, AT: área total) 

durante los periodos de incubación y crianza de pichones en Punta León, del 2017 al 2019. 

 2017 2018 2019 

 
Incubación Pichones 

Test de T2 

Hotelling 
Incubación Pichones 

Test de T2 

Hotelling 
Incubación Pichones 

Test de T2 

Hotelling 

Centroide 

(δ13C; 

δ15N) 

-16,62‰; 

20,05‰ 

-16,54‰; 

19,89‰ 

0,18  

p = 0,29 

-16,85‰; 

19,99‰ 

-16,75‰; 

19,98‰ 

0,10  

p = 0,56 

-16,62‰; 

20,34‰ 

-16,58‰; 

20,12‰ 

0,23  

p = 0,04 

DMC 
0,29 0,26 

0,03  

p = 0,7 
0,25 0,30 

0,05  

p = 0,45 
0,22 0,22 

0,003  

p = 0,97 

AEEB 0,10 0,14  0,12 0,08  0,09 0,09  

AEEC 0,15 0,16  0,14 0,09  0,11 0,11  

IC 95% 

AEEB 
0,05–0,28 0,07–0,27  0,06–0,23 0,04–0,18  0,05–0,19 

0,05–

0,19 
 

AT 0,17 0,28  0,27 0,14  0,20 0,20  

 

 

 

 



86 
 

 

Figura 3.3.2.1 Nicho isotópico (40% de elipses Bayesianas, línea continua) y área total (AT, línea 

punteada) (panel superior) y área de las elipses estándar (panel inferior) de hembras de Cor-

morán Imperial en los periodos de incubación (rosa) y crianza de pichones (naranja) en la colo-

nia de Punta León, del 2017 al 2019. Panel superior: en los gráficos se representan el porcen-

taje del área del periodo de incubación que se superpone con el área de crianza de pichones 

(rosa) y la superposición del área  del periodo de crianza de pichones respecto al área de incu-

bación (naranja). Panel inferior: intervalos de probabilidades de 50, 75 y 95% (escala de grises), 

valor medio de AEEB (punto negro) y valor medio de las AEEC (cruz roja). 

De los tres años evaluados, solo durante el 2019 se detectó una diferencia en la posición del 

nicho isotópico (centroide) de los machos entre los periodos de incubación y crianza de pichones 

(DE = 0,55, p = 0,007) (Tabla 3.3.2.2), principalmente como resultado de un menor valor de δ15N 

durante la crianza de pichones (U de Mann-Whitney, U = 48,51, p = 0,05) (Figura 3.3.2.2). En los 

tres años de estudio, la amplitud del nicho isotópico de los machos fue mayor en el periodo de 

incubación respecto al de pichones. Esta diferencia fue observada tanto en los valores del área 

de las elipses estándar corregidas para muestras pequeñas (AEEC) como en los del área total (AT) 

e intervalos de confianza del 95% (IC 95% AEEB) (Figura 3.3.2.2, Tabla 3.3.2.2). Solo los rangos 

en δ15N difirieron significativamente entre ambos periodos en todos los años (2017: Bartlett, K2 

= 8,685, g.l. = 1, p = 0,003; 2018: Bartlett, K2 = 6,329, g.l. = 1, p = 0,01 y 2019: Bartlett, K2 = 5,21, 

g.l. = 1, p = 0,02) (Figura 3.3.2.3), pero los análisis bivariados de δ13C y δ15N revelaron diferencias 

significativas entre los periodos únicamente en el año 2017 (DMC = 0,21, p = 0,03) (Tabla 3.3.2.2). 
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La superposición de las AEEB entre los periodos fue asimétrica en los tres años. Durante el año 

2017, la superposición representó un 26,7% para el periodo de incubación y un 63,6% para el 

periodo de pichones. En los años 2018 y 2019, la superposición para el periodo de incubación 

representó un 38,7% y 39,7%, respectivamente, mientras que para el periodo de crianza de pi-

chones la superposición representó un 97,9% en 2018 y un 76,6% en 2019 (α = 95%, n = 1000) 

(Figura 3.3.2.2). 

 

Tabla 3.3.2.2 Valores de las posiciones de los centroides de machos de Cormorán Imperial, mé-

tricas de dispersión del nicho (DMC: distancia media de los individuos a la posición del centroide) 

y métricas del nicho isotópico (AEEB: área de las elipses estándar, AEEC: área de las elipses es-

tándar corregidas para muestras pequeñas, IC 95% AEEB: intervalo de confianza, AT: área total) 

durante los periodos de incubación y crianza de pichones en Punta León, del 2017 al 2019. 

 2017 2018 2019 

 
Incubación Pichones 

Test de T2 

Hotelling 
Incubación Pichones 

Test de T2 

Hotelling 
Incubación Pichones 

Test de T2 

Hotelling 

Centroide 

(δ13C; 

δ15N) 

-16,59‰; 

19,84‰ 

-16,43‰; 

19,72‰ 

0,20  

p =0,269 

-16,74‰; 

20,10‰ 

-16,83‰; 

19,83‰ 

0,30  

p = 0,27 

-16,47‰; 

20,13‰ 

-16,72‰; 

19,64‰ 

0,55  

p = 0,007 

DMC 
0,37 0,16 

0,21  

p = 0,03 
0,54 0,25 

0,29  

p = 0,07 
0,51 0,27 

0,25  

p = 0,06 

AEEB 0,18 0,05  0,38 0,08  0,30 0,11  

AEEC 0,18 0,06  0,44 0,09  0,35 0,11  

IC 95% 

AEEB 
0,10–0,39 0,02–0,10  0,20–0,84 0,05–0,17  0,12–0,79 0,05–0,20  

AT 0,34 0,08  0,72 0,16  0,37 0,19  
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Figura 3.3.2.2 Nicho isotópico (40% de elipses Bayesianas, línea continua) y área total (AT, línea 

punteada) (panel superior) y área de las elipses estándar (panel inferior) de machos de Cormo-

rán Imperial en los periodos de incubación (azul) y crianza de pichones (verde) en la colonia de 

Punta León, del 2017 al 2019. Panel superior: en los gráficos se representan el porcentaje  del 

área del periodo de incubación que se superpone con el área de crianza de pichones (azul) y la 

superposición del área del periodo de crianza de pichones respecto al área de incubación 

(verde). Panel inferior: intervalos de probabilidades de 50, 75 y 95% (escala de grises), valor 

medio de AEEB (punto negro) y valor medio de las AEEC (cruz roja). 
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Figura 3.3.2.3 Valores de δ15N de machos en los periodos de incubación y crianza de pichones 

en la colonia de Punta León, del 2017 al 2019. El valor de la mediana se muestra mediante la 

línea horizontal en las cajas. Los límites inferior y superior de la caja indican los cuartiles de 

25% y 75%. Las líneas de bigotes se extienden hasta los valores máximo y mínimo y los valores 

atípicos se representan mediante puntos. 
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3.4 Discusión 

La combinación de métodos para el análisis de la composición taxonómica de la dieta y 

del nicho isotópico permitió evaluar por primera vez por separado la variación en el nicho trófico 

de hembras y machos del Cormorán Imperial a lo largo de la temporada reproductiva 2019. Va-

rios estudios previos evaluaron los cambios en la composición de su dieta a lo largo del ciclo 

reproductivo, pero sin discriminar por sexo (Punta et al. 1993, Malacalza et al. 1994, 2003b, 

Michalik et al. 2010, Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 2018), y utilizando algunos de ellos medidas 

para describir la composición taxonómica de la dieta que pueden generar sesgos en la interpre-

tación de los resultados (ver Capítulo I). Los resultados de este trabajo muestran que la compo-

sición de la dieta en términos de la importancia en peso de las presas de hembras y machos en 

Punta León cambió a medida que avanzó la temporada reproductiva. En coincidencia, el análisis 

de nicho isotópico de hembras y machos mostró la existencia de diferencias entre los periodos 

de incubación y crianza de pichones. La concordancia entre los datos obtenidos mediante el 

análisis de dieta convencional, que informa sobre el último evento de alimentación, con los del 

análisis de isótopos estables, que reflejan una ventana temporal mayor, muestra que la impor-

tancia en peso brinda valiosa información para evaluar la contribución relativa de las presas en 

la dieta, aunque sea una medida sensible a presas únicas de gran tamaño si son de rara ocurren-

cia en la dieta (Duffy y Jackson 1986). 

El análisis de contenidos estomacales de las hembras mostró una consistencia en el uso de re-

cursos entre las dos primeras etapas del ciclo reproductivo, con el uso casi exclusivo de presas 

bentónicas, particularmente Raneya y Camuflado. En la etapa de crianza de pichones grandes, 

las hembras mostraron un cambio en la estrategia de alimentación ya que incorporaron una 

mayor proporción de presas demersales y epipelágicas, particularmente Merluza y Anchoíta. En 

concordancia, hubo diferencias en la posición del nicho isotópico entre el período de incubación 

y crianza de pichones (que refleja la integración de la dieta de pichones chicos y grandes), como 

resultado de que algunos individuos tuvieron valores de δ15N menores en el periodo de pichones 

(ver abajo). Por otra parte, el grado de superposición observado en la amplitud de nicho entre 

ambos periodos posiblemente sea resultado de la similitud entre los valores isotópicos de las 

presas bentónicas y demersales (Raneya, δ13C = -16.96 ± 0,41‰, δ15N = 17,93 ± 0,47‰, Camu-

flado, δ13C = -17,19 ± 0,31‰, δ15N = 17,55 ± 0,43‰, Merluza, δ13C = -17,45 ± 0,18‰, δ15N = 

18,18 ± 0,52‰). En cambio, los machos mostraron mayor flexibilidad en el uso de los recursos 

durante las diferentes etapas del ciclo, ya que utilizaron proporciones variables de presas ben-

tónicas y demersales, como Raneya, Turco y Merluza durante las etapas de incubación y crianza 
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de pichones chicos, y una alta proporción de recursos demersales y epipelágicos, particular-

mente Merluza y Anchoíta en la etapa de crianza de pichones grandes. Los cambios temporales 

en el uso de las presas de los machos se reflejaron también en un cambio en la posición del nicho 

isotópico y en la reducción en su amplitud, también debido a cambios en el eje del nitrógeno 

entre los periodos de incubación y crianza de pichones. 

Posiblemente los cambios observados en los valores de δ15N de tanto hembras como machos 

durante la temporada 2019 se relacionen con una mayor incorporación a la dieta de presas epi-

pelágicas como la Anchoíta en la etapa tardía del ciclo reproductivo. Para el sistema costero de 

presas de las cuales se alimenta el Cormorán Imperial, los valores isotópicos de nitrógeno y car-

bono más altos demuestran una dieta bentónico-demersal (que incluyen a la Raneya y la Mer-

luza) y valores menores indican una dieta que incluye presas epipelágicas como la Anchoíta (δ13C 

= -18,06 ± 0,57‰, δ15N = 15,38 ± 0,44‰; ver Capitulo II). Estudios previos de la dieta del Cormo-

rán Imperial en las costas de Chubut ya han reportado la incorporación de la Anchoíta al avanzar 

la temporada reproductiva (Malacalza et al. 1994, Yorio et al. 2010a, Ibarra et al. 2018). 

Cabe señalar que solo en el 2019 se hallaron diferencias entre las etapas del ciclo en la posición 

del nicho isotópico, tanto en hembras como machos. Es posible que durante este año en parti-

cular hubiera diferentes condiciones ambientales y oferta de las presas (por ejemplo, Anchoíta) 

respecto a los años previos. Entre las aves marinas se ha observado que los patrones de alimen-

tación pueden variar entre temporadas reproductivas, evidenciando la flexibilidad que tienen 

muchas especies para adaptarse a las condiciones ambientales cambiantes y posibles fluctua-

ciones de las presas (Hedd et al. 2002, Catry et al. 2013, Berlincourt y Arnould 2015, Dehnhard 

et al. 2016). El comportamiento flexible de búsqueda de alimento que tiene el Cormorán Impe-

rial puede ser un mecanismo para compensar tales fluctuaciones (Quillfeldt et al. 2011). A pesar 

de que los resultados implican que la posición y amplitud del nicho isotópico pueden tener dife-

rente grado de superposición entre los periodos de incubación y pichones dependiendo de la 

temporada evaluada, fue posible de todas formas detectar patrones de alimentación a lo largo 

del ciclo. Las hembras mostraron consistencia en el uso de los recursos bentónicos, dado que la 

amplitud, posición y grado de superposición del nicho isotópico fue similar entre las etapas en 

todos los casos, a excepción del ya discutido cambio en la posición del nicho en el año 2019. En 

el caso de los machos, en todos los años se detectó un consistente patrón de reducción en la 

amplitud del nicho isotópico entre el periodo de incubación y crianza de pichones y, en todos 

los casos, los cambios fueron producto de variaciones en el nitrógeno. Los patrones en las estra-

tegias de alimentación detectados en tres años consecutivos revelan el valor del monitoreo du-

rante las distintas etapas del ciclo reproductivo.  
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Numerosos estudios en aves marinas han reportado cambios estacionales en la composición de 

la dieta, y han propuesto diferentes mecanismos no mutuamente excluyentes para explicar di-

chos cambios (Kato et al. 1991, Chaurand y Weimerskirch 1994, Neuman et al. 1997, González-

Medina et al. 2017). Los cambios temporales observados en la composición de la dieta y/o en la 

composición isotópica de la sangre pueden ser resultado de fluctuaciones temporales en la dis-

ponibilidad relativa de las diferentes presas a medida que avanza la temporada reproductiva 

(Suryan et al. 2002) y/o de diferentes requerimientos a lo largo del ciclo reproductivo tanto de 

adultos como de pichones (Grémillet et al. 1996, Shaffer et al. 2003, Suárez et al. 2011). Res-

pecto a los cambios en la oferta de las presas, una de las presas que podría fluctuar temporal-

mente es la Anchoíta, una especie epipelágica que forma densos cardúmenes y presenta des-

plazamientos como resultado de la variabilidad en las condiciones ambientales y oferta de ali-

mento (Pájaro 2002, Pájaro et al. 2008). Sin embargo, no hay información sobre su disponibili-

dad a la escala espacial y temporal adecuada. Es importante señalar que esta especie es la presa 

principal del Gaviotín Real (Thalasseus maximus) y es de cierta relevancia para el Gaviotín Pico 

Amarillo (T. sandvicensis eurygnathus) que reproducen en Punta León en una ventana de tiempo 

que coincide con el inicio de la reproducción del Cormorán Imperial (Gatto y Yorio 2009). Esto 

sugiere que la Anchoíta ya estaba disponible en el área de estudio durante la primavera tem-

prana, por lo que más estudios son necesarios para entender su ausencia o baja contribución a 

la dieta del Cormorán Imperial durante las etapas tempranas del ciclo.  

Respecto a los cambios temporales debidos a las variaciones en los requerimientos reproducti-

vos, la Anchoíta podría tener un importante papel durante el crecimiento de los pichones debido 

a su mayor densidad energética respecto a otros peces e invertebrados marinos consumidos en 

el área de estudio (González-Miri y Malacalza 1999, Ciancio et al. 2007). Por otro lado, en algunas 

aves marinas se ha reportado que los adultos pueden seleccionar el tamaño de las presas en 

función de la edad de sus pichones. Por ejemplo, debido a la capacidad que los pichones tienen 

para manipularlas y engullirlas, pueden seleccionar presas más chicas cuando éstos son peque-

ños (Lehikoinen 2005, Suárez et al. 2011, Marinao et al. 2019). En la etapa de crianza de pichones 

chicos, la mayoría de las presas que capturaron los machos fueron de tamaños medios o gran-

des, como Raneyas y Merluzas, pero también capturaron algunas especies presa de pequeño 

tamaño y en su mayoría de hábitos bentónicos, como Camuflados y Turcos, que prácticamente 

no fueron registradas en la dieta en la etapa de crianza de pichones grandes. Es posible que 

estas especies de pequeño tamaño fueran capturadas para proveer a los pichones chicos consi-

derando sus limitaciones. Los pichones chicos de Cormorán Imperial muestran dificultad para 
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tragar presas grandes, por lo que es común hallar algunos ejemplares grandes desechados alre-

dedor de los nidos durante esta etapa temprana (Michalick et al. 2010, C. Ibarra, obs. pers.). 

También es posible que el tamaño de las presas aumente con la edad de los pichones debido al 

incremento de sus demandas energéticas (Ricklefs y White 1981, Shealer 1998, Grémillet et al. 

1996). En este estudio, el tamaño medio de las presas consumidas por las hembras se incre-

mentó al avanzar la temporada reproductiva, ya que mientras que durante la incubación las 

presas fueron en su mayoría pequeñas (menores a 10 cm) y de hábitos bentónicos, durante la 

etapa de pichones grandes incorporaron algunos ítems de mayor tamaño, en general de origen 

demersal (Merluza) o epipelágicos (Anchoíta). En el caso de los machos, el tamaño de las presas 

consumidas también se incrementó al avanzar la temporada, como resultado de un mayor uso 

de especies como la Merluza y Anchoíta. La utilización de presas de mayor tamaño y valor ener-

gético durante la crianza de pichones grandes sugiere que los adultos podrían estar seleccio-

nando las presas en función de las demandas y restricciones impuestas por el ciclo reproductivo.  

Hembras y machos de Cormorán Imperial presentaron patrones de variación temporal en el ni-

cho trófico utilizando estrategias de alimentación flexibles, lo que les permitió utilizar diferentes 

proporciones de recursos de origen bentónico, demersal y epipelágico en forma oportunista en 

cada etapa. Dicha flexibilidad también fue reportada para la especie en otras localidades de la 

Patagonia argentina (Punta et al. 2003a, Ferrari et al. 2004). Incluso, los individuos mostraron la 

capacidad de incluir presas de diferentes ambientes en cada viaje, en concordancia con la flexi-

bilidad en las estrategias de alimentación bentónica y epipelágica que ha sido reportada entre 

algunas especies de cormoranes (Grémillet et al. 1998, Watanuki et al. 2004, Lorentsen et al. 

2004, Morgenthaler et al. 2016). Los resultados también muestran que especies de interés co-

mercial, como la Merluza y la Anchoíta, tienen diferente relevancia para cada sexo durante la 

temporada reproductiva, especialmente en la crianza de pichones grandes. Esto podría tener 

importantes implicancias en relación a las potenciales interacciones con las pesquerías comer-

ciales. Por lo tanto, estas variaciones en los requerimientos alimentarios deberían ser conside-

radas durante la planificación y manejo de las actividades de pesca comercial. 
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Capítulo IV: Diferencias entre hembras y       
machos de Cormorán Imperial en múltiples    

dimensiones del nicho trófico 
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3.1 Introducción 

Las aves marinas pueden diferenciarse ecológicamente en una o varias dimensiones del 

nicho trófico, principalmente el hábitat de alimentación utilizado, el tipo de alimento capturado, 

el método de obtención de alimento y el patrón temporal de la actividad de alimentación 

(Croxall y Prince 1980, Wiens 1989, Wilson 2010, Navarro et al. 2013). En forma similar, y como 

ha sido mencionado en el Capítulo II, hembras y machos pueden segregarse en alguna dimensión 

del nicho al adoptar diferentes estrategias de alimentación (Bearhop et al. 2006, Phillips et al. 

2011, Capítulo II). Por ejemplo, hembras y machos pueden utilizar diferentes tamaños o tipos 

de presas (Mariano-Jelicich et al. 2007, García y López–Victoria 2008, Mills et al. 2021), pueden 

diferir en las zonas que utilizan para conseguir su alimento (Weimerskirch et al. 1997, Clarke et 

al. 1998, Camphuysen et al. 2015, Miller et al. 2018) y, en el caso de las especies buceadoras, 

también pueden segregarse verticalmente difiriendo en las profundidades de buceo (Zavalaga 

et al. 2007, Camprasse et al. 2017). La segregación sexual también puede manifestarse a nivel 

temporal, cuando hembras y machos utilizan distintos horarios para alimentarse (Cook et al. 

2013, Miller et al. 2018, Clark et al. 2021). En algunos casos se ha demostrado la segregación 

sexual en varios aspectos del nicho (Ludynia et al. 2013, Paiva et al. 2017, Miller et al. 2018, dos 

Santos et al. 2022). 

Como fue desarrollado en el Capítulo II, la segregación sexual también ha sido reportada en 

diferentes especies de cormoranes (Koffijberg y Van Eerden 1995, Kato et al. 2000, Casaux et al. 

2001, Ishikawa y Watanuki 2002, Cook et al. 2007, Fijn et al. 2022). El Cormorán Imperial, en 

particular, presenta segregación sexual en el comportamiento de búsqueda de alimento, pro-

fundidades de buceo y horarios de alimentación, además de en las presas consumidas detalladas 

en este estudio (ver Capítulo II). En Argentina -colonia de Punta León- se ha reportado que las 

hembras utilizan principalmente aguas costeras someras mientras que los machos utilizan ma-

yormente aguas abiertas y más profundas, aunque la duración del viaje y la distancia entre la 

colonia y los sitios de alimentación puede diferir o ser similar entre sexos (Quintana et al. 2011, 

Harris et al. 2016a). Se ha reportado también que las hembras pueden pasar más tiempo bajo 

el agua buscando alimento, realizando mayor número de inmersiones y de menor profundidad 

que los machos (Gómez-Laich et al. 2012). Por otro lado, mientras que estudios previos no han 

detectado diferencias entre hembras y machos de Cormorán Imperial en el nicho isotópico, ya 

sea basado en la sangre completa o el plasma (Harris et al. 2016a,b), en el Capítulo II se mostró 

la existencia de diferencias en la posición y/o amplitud del nicho isotópico de hembras y machos 

basados en sangre completa. La especie también presenta una segregación temporal en la bús-

queda de alimento, en concordancia con los patrones hallados en otros cormoranes del grupo 
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de ojos azules (Bernstein y Maxon 1984, Wanless et al. 1995, Green y Williams 1997, Favero et 

al. 1998, Kato et al. 2000, Cook et al. 2007, Camprasse et al. 2017), ya que mientras las hembras 

realizan sus viajes de alimentación por la mañana los machos lo hacen por la tarde (Masello et 

al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Harris et al. 2013). 

Tal como se discutió en el Capítulo II, el Cormorán Imperial presenta segregación sexual en la 

composición taxonómica de la dieta y el nicho isotópico en la colonia de Islas Blancas, aunque 

se desconoce cómo machos y hembras se segregan en otras dimensiones del nicho trófico en 

esta localidad. En general, los estudios previos sobre la ecología trófica del Cormorán Imperial 

arriba mencionados se enfocaron en el análisis de únicamente los aspectos espaciales (Quintana 

et al. 2011, Gómez-Laich et al. 2011, Harris et al. 2014a,b) o temporales (Harris et al. 2013). La 

relación entre los aspectos espaciales y del alimento consumido fue evaluado únicamente en un 

estudio en la localidad de Punta León (Harris et al. 2016a) y el análisis simultáneo de aspectos 

espaciales, temporales y del consumo de presas fue realizado solamente en una colonia de Islas 

Malvinas (Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011). El análisis simultáneo de las diferentes di-

mensiones del nicho trófico permitiría una mayor comprensión de la segregación sexual en una 

especie costera con altos costos energéticos de alimentación como el Cormorán Imperial, du-

rante una etapa condicionada por la depredación de lugar central. En este contexto,  el objetivo 

de este capítulo es evaluar simultáneamente las diferencias entre hembras y machos de Cormo-

rán Imperial en diferentes dimensiones del nicho trófico durante la etapa de incubación tardía 

en la colonia de Islas Blancas, de manera de mejorar la comprensión de la partición de recursos 

alimenticios entre ambos sexos. Para llevar a cabo dicho objetivo, los objetivos particulares son 

evaluar las posibles diferencias sexuales en (1) el patrón temporal de alimentación, (2) las áreas 

de alimentación, (3) las profundidades de buceo y (4) el nicho isotópico utilizando la composi-

ción de isótopos estables (δ13C, δ15N) del plasma.  

 

4.2 Métodos 

El estudio fue realizado en la colonia de Islas Blancas (ver Capítulo I para más detalles, 

Figura 1.2 y 1.4) entre el 15 y 21 de diciembre de 2019. Para cumplir con los objetivos propues-

tos, se capturaron 5 hembras y 5 machos que se encontraban en el periodo de incubación tardía 

(ver métodos de sexado y captura en Capítulo II) para obtener muestras de sangre (ver sección 

4.2.4 para más detalle) e instrumentarlos con geoposicionadores satelitales (GPS, Mobile Action 

iGot-U gt120, peso 17 g) y registradores de temperatura y profundidad (TDR G5, CEFAS Techno-

logy, peso 3 g). Previo a la colocación en los individuos, los dispositivos GPS y TDR fueron sellados 



97 
 

dentro de un tubo termocontraíble con forma hidrodinámica. La masa total de ambos dispositi-

vos fue de ~20 g, lo que corresponde a 0,87-1,02 % del peso medio del Cormorán Imperial (ma-

chos: 2306 ± 118 g, hembras: 1955 ± 115 g, Svagelj y Quintana 2007). Los dispositivos fueron 

montados con cinta Tesa® a las plumas de la parte media de la espalda del ave para reducir la 

resistencia (siguiendo a Wilson et al. 1997) (Figura 4.2.1). Los dispositivos GPS registran fecha, 

hora y las ubicaciones con una precisión dentro de los 5-10 m y fueron programados para regis-

trarlas cada 2 min, y los dispositivos TDR registran fecha, hora y la profundidad con una precisión 

menor a 1 m y fueron programados para registrarla a intervalos de 2 s. Los individuos fueron 

marcados en la región ventral con una tiza para marcar ovinos color azul o naranja de manera 

de facilitar su identificación a la distancia (Figura 2.2.2.2). Los individuos fueron recapturados en 

los 4-5 días posteriores para recuperar los dispositivos y tomar la muestra de sangre. Tanto en 

la captura como en la recaptura, la manipulación de los cormoranes duró aproximadamente 10 

min, y en los días posteriores a cada liberación se los observó atendiendo sus nidos. Se recupe-

raron los dispositivos de las 5 hembras y los 5 machos. Todos los TDR registraron datos exitosa-

mente mientras que dos de los dispositivos GPS colocados en machos fallaron. Todos los indivi-

duos fueron equipados mientras se encontraban incubando, pero al retirar los aparatos los hue-

vos habían eclosionado en tres de los nidos (correspondientes a dos hembras y un macho) (Tabla 

4.2.1). 

 

 

Figura 4.2.1 Instrumentación de un individuo de Cormorán Imperial con dispositivos GPS y TDR. 
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Tabla 4.2.1 Datos del estado del nido de hembras y machos instrumentados con dispositivos 

GPS y TDR durante la etapa de incubación tardía en la colonia de Islas Blancas en 2019. Todos 

los individuos fueron instrumentados el día 15/12/2019. 

ID Sexo Estado durante la  

instrumentación 

Fecha de recaptura Estado durante la recuperación 

1 M 3 huevos 19/12/2019 3 pichones de aprox. 1-3 días 

2 M 2 huevos 20/12/2019 2 huevos 

3 M 2 huevos 20/12/2019 2 huevos 

4 M 2 huevos 21/12/2019 2 huevos 

5 M 2 huevos 20/12/2019 2 huevos 

6 H 2 huevos 20/12/2019 1 huevo, 1 pichón de 1 día 

7 H 2 huevos 20/12/2019 1 huevo 

8 H 2 huevos 20/12/2019 2 huevos 

9 H 3 huevos 19/12/2019 1 huevo, 1 pichón de 1 día 

10 H 2 huevos 20/12/2019 2 huevos 

 

 

4.2.1 Patrones temporales de alimentación 

Para describir el patrón temporal de alimentación de las hembras y machos, se calculó 

para cada individuo el número de viajes de alimentación por día y la mediana de los horarios de 

salida de la colonia en base a los registros de los dispositivos GPS (ver siguiente sección). Para 

identificar si los horarios de alimentación fueron diurnos o nocturnos, se tomó como referencia 

el horario civil del amanecer y anochecer, calculando el valor medio entre los días 15 a 20 de 

diciembre de 2019. Los datos fueron obtenidos de la página de internet www.timeanddate.com 

para una localización centrada en las islas Blancas2.  

4.2.2 Áreas de alimentación  

Las áreas de alimentación de hembras y machos del Cormorán Imperial se evaluaron en 

base a la información obtenida de los GPS. Las posiciones registradas por los GPS se asignaron a 

un viaje de alimentación cuando estaban más allá de los 200 m de la colonia (usando como 

referencia su centroide), para descartar las posiciones correspondientes a la colonia y áreas ad-

yacentes utilizadas por los individuos para el baño y descanso.  

                                                             
2 https://www.timeanddate.com/sun/@-44.77306,-65.66425 
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Para poder discriminar entre las posiciones en el mar correspondientes a los traslados entre la 

colonia y las áreas de alimentación, o entre estas últimas, las posiciones tomadas con los GPS 

fueron interpoladas linealmente cada un 1 s (paquete adehabitLT, Calenge 2006) de tal forma 

de poder asociar dicha información con la obtenida con los TDR en función de la fecha y hora. 

Para estandarizar el esfuerzo de muestreo debido a que el tiempo de instrumentación de los 

dispositivos varió de tres a seis días entre los individuos, y poder así comparar adecuadamente 

la información, se seleccionaron solo los viajes completos registrados durante tres días. Se con-

sideraron viajes “completos” a aquellos que incluyeron la trayectoria del individuo desde su sa-

lida hasta su regreso a la colonia y que presentaron registros de buceos (ver sección 4.2.3 para 

la identificación de los buceos). 

Las áreas de alimentación de hembras y machos fueron inferidas por medio de las áreas de uti-

lización (50, 75 y 95%) estimadas con un análisis de kernel (Wood et al. 2000) a partir de las 

posiciones asociadas con los buceos. El análisis se realizó usando el paquete adehabitatHR (Ca-

lenge 2006) del software R, versión 4.2.2 (R Core Team 2022). Se fijó un parámetro h de función 

kernel común de 350 m sobre una grilla con resolución de 100 m luego de (a) un análisis pros-

pectivo del tiempo de primer paso (“First Passage Time”; Lascelles et al. 2016), (b) del cálculo 

del parámetro de suavizado (h) ad hoc para cada kernel por viaje y (c) de la inspección visual de 

los datos. Los kernels obtenidos para hembras y machos se presentan combinando todos los 

viajes seleccionados. En base al kernel 95%, la superposición entre las áreas de alimentación de 

hembras y machos se estimó utilizando el índice de afinidad de Bhattacharyya (BA, Fieberg y 

Kochanny 2005) con el paquete adehabitatHR (Calenge 2006), una medida no direccional de la 

superposición del área de acción que oscila entre 0 (completa separación) y 1 (completa super-

posición). Hasta la fecha de redacción de este trabajo, no se dispone de registros de la batimetría 

de la Bahía Camarones a la escala adecuada para caracterizar las profundidades de las áreas 

utilizadas por los cormoranes. Para tener una aproximación de la batimetría de los sectores uti-

lizados para alimentarse por las hembras y los machos, se usó una carta náutica digital donada 

por el Servicio de Hidrografía Naval (carta náutica digital H-273 Bahía Camarones 1ra edición 

2016, compilación de levantamientos hidrográficos del Servicio de Hidrografía Naval y Dirección 

General de Infraestructura Portuaria de la Provincia de Chubut). Dicha carta contiene única-

mente las isobatas de 10, 20, 30 y 50 m del área de Bahía Camarones.  

Para caracterizar los viajes de alimentación de hembras y machos, se calcularon (a) la duración 

del viaje (tiempo transcurrido entre la primera y última ubicación definida por el GPS; en horas) 

(b) la distancia total del viaje (longitud lineal total acumulada entre puntos de GPS consecutivos 

a lo largo de la ruta; en km), (c) la distancia máxima a la colonia alcanzada en cada viaje (distancia 
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máxima en línea recta con respecto al centroide de la colonia; en km), y (d) la distancia a la costa 

más cercana (distancia media del centroide de las áreas de alimentación, definida por la UD 50% 

a la costa más cercana del continente o islas).  

El efecto del sexo sobre la duración del viaje, distancia total del viaje y distancia máxima a la 

colonia se evaluó utilizando Modelos Lineales Mixtos (MLGM) con el paquete lme4 (Bates et al. 

2015) en R, versión 4.0.2 (R Core Team 2022). Para cada variable respuesta se ajustaron modelos 

independientes con estructura de error Gaussiana y función de enlace de identidad (Zuur et al. 

2009). En los modelos ajustados se incluyó el sexo como factor fijo y el individuo como un efecto 

aleatorio, debido a la falta de independencia de las variables respuestas para cada individuo. El 

ajuste de los modelos globales se realizó a partir de inspección visual de los gráficos de residuos 

(Zuur et al. 2009). Los procedimientos de selección de modelos se basaron en la teoría de la 

información (Burnham y Anderson 2002). Para determinar si la variable explicativa “sexo” era 

significativa, se contrastó a cada uno de los modelos con un modelo nulo sin dicha variable uti-

lizando un Análisis de las Varianzas (Anova) con test Chi–cuadrado (X2).  

4.2.3 Patrones de buceo 

Los patrones de buceo de hembras y machos del Cormorán Imperial fueron evaluados 

con los dispositivos TDR. Los datos tomados por los dispositivos TDR fueron analizados con el 

paquete diveMove (Luque 2007) mediante el software de acceso libre R 4.2.2 (R Core Team 

2022), con el cual se identificaron los buceos. Se consideraron únicamente los buceos a profun-

didades mayores de 2 m (Gómez-Laich et al. 2012). Se utilizaron los datos de TDR obtenidos 

durante tres días (16 al 18 de diciembre de 2019) para las 5 hembras y 5 los machos. Los pará-

metros de buceo se exploraron mediante la inspección individual de los perfiles de buceo y me-

diante la construcción de histogramas de la mediana de la profundidad de todos los buceos en 

los días seleccionados. Para cada uno de los buceos se extrajo el valor de la profundidad máxima 

alcanzada y en cada uno también se calculó mediana de profundidad. Dado que algunos buceos 

no constaron del número suficiente de puntos para calcular la mediana de profundidad, los nú-

meros de buceos para la base de datos de profundidad máxima difieren de los usados para cal-

cular la mediana de profundidad. Luego, para poder evaluar diferencias entre hembras y machos 

se calcularon (a) la profundidad de buceo (mediante un resumen jerárquico se calcularon para 

cada individuo las medianas de todos buceos por día y luego la mediana de estas medianas entre 

los tres días; Quillfeldt et al. 2011), (b) la profundidad máxima de buceo (como la mediana de la 

profundidad máxima registrada para cada individuo en los tres días de muestreo) y (c) el número 

de buceos por día promediado en los tres días y basado en la base de datos de la mediana de 

profundidad.  
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El efecto del sexo sobre el número de buceos por día, mediana de la profundidad y mediana de 

la profundidad máxima se evaluaron utilizando Modelos Lineales Mixtos (MLGM) siguiendo los 

procedimientos detallados en la sección anterior. Para las variables respuesta de la mediana de 

la profundidad y mediana de profundidad máxima se ajustaron modelos independientes con 

estructura de error Gaussiana y función de enlace de identidad (Zuur et al. 2009). Para la variable 

respuesta de número de buceos se ajustó un Modelo Lineal Generalizado Mixto (MLGM) con 

estructura de error Binomial Negativa (Zuur et al. 2009). Se utilizó ésta distribución ya que es la 

que mejor se ajusta para datos de conteos con sobredispersión (Zuur et al. 2009). El ajuste del 

modelo con distribución binomial negativa se realizó a partir de la inspección visual de los gráfi-

cos de residuos y a partir del valor de dispersión, el cual debe ser cercano a 1 (Zuur et al. 2009). 

4.2.4 Análisis de nicho isotópico 

Para evaluar las posibles diferencias entre el nicho isotópico de hembras y machos se 

utilizaron los datos de isótopos estables de δ13C y δ15N obtenidos a partir de muestras del 

plasma. En las aves marinas, el plasma sanguíneo tiene una vida media de aproximadamente 

~7,6 días integrando la dieta de 12 a 15 días previos, por lo cual es más apropiado que la sangre 

completa para evaluar el nicho isotópico más reciente (Barquete et al. 2013, Ceia et al. 2022). A 

cada individuo recapturado (5 hembras y 5 machos) se le tomó una muestra de sangre (0,5–0,7 

ml) que fue conservada en hielo durante la estadía en la colonia. Luego, dentro de las 4–5 horas 

de haber sido colectadas, las muestras fueron centrifugadas durante 8–10 minutos (3000 rpm) 

para separar el plasma de las células sanguíneas (Figura 4.2.4). Cada muestra fue guardada en 

un tubo hermético y conservada a -80 °C. En el laboratorio, las muestras fueron liofilizadas para 

hacer un secado al vacío. Una vez secas, fueron cuidadosamente homogeneizadas con una vari-

lla de vidrio y procesadas para ser enviadas para su análisis al Stable Isotope Facility, de la Uni-

versidad de California (ver Capítulo II). La abundancia de los isotopos estables se presenta ex-

presada en notación δ en unidades por mil (‰). Las señales obtenidas del plasma tuvieron una 

relación C:N > 3,5‰ y, por lo tanto, el contenido lipídico de δ13C fue corregido mediante una 

ecuación construida ad hoc, según fuera propuesto por McConnaughey y McRoy (1979) (ver 4.5 

Anexo). Las posibles diferencias entre hembras y machos en la posición, amplitud y superposi-

ción del nicho isotópico fueron evaluadas mediante el análisis de (a) la distancia euclidiana (DE) 

entre los centroides de los grupos, (b) la distancia media al centroide (DMC, indicador de la am-

plitud de nicho) (Turner et al. 2010), (c) el análisis de las áreas estándares de las elipses bayesia-

nas (AEE, Jackson et al. 2011) y (d) el porcentaje de superposición entre las elipses de los grupos 

(ver detalles en el Capítulo II).  
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Figura 4.2.4 Muestra de sangre centrifugada de Cormorán Imperial. La fracción superior (trans-

lúcida) corresponde al plasma y la parte inferior (roja) las células sanguíneas. 

 

4.3 Resultados  

4.3.1 Patrones temporales de alimentación 

Las hembras y los machos de Cormorán Imperial realizaron entre 1 y 2 viajes de alimen-

tación por día. Tres de las hembras y dos de los machos realizaron dos viajes por día en al menos 

uno de los días muestreados. Hembras y machos no difirieron en la cantidad de viajes por día 

(Mann–Whitney, U = 79,5, p = 0,40). Todos los viajes de alimentación se realizaron durante las 

horas de luz (entre los días 15 al 19 de diciembre, la hora del amanecer fue en promedio a las 

04:54 h y del atardecer a las 21:43 h), aunque algunos se iniciaron previo al amanecer o conclu-

yeron luego del anochecer (ver abajo). Para los primeros viajes de las hembras (n = 15), la me-

diana del horario de salida en los tres días evaluados fue a las 04:54 h y de retorno fue a las 

11:23 h, el horario de salida más temprano registrado fue a las 04:21 h y el horario más tardío 

de retorno fue a las 13:46 h (Figura 4.3.1.1). Entre los individuos que realizaron un segundo viaje 

por día (n = 5), dos de los segundos viajes realizados por las hembras ocurrieron por la mañana 

y tres por la tarde, luego de haber pasado aproximadamente una hora en la colonia. La mediana 

del horario de salida del segundo viaje fue a las 15:39 h y el de retorno fue a las 17:51 h, y el 

horario de salida más temprano registrado fue a las 07:54 h mientras que el horario de retorno 

más tardío fue a las 21:32 h (Figura 4.3.1.1). Todos los primeros viajes de los machos (n = 9) se 

realizaron luego de las 12:00 h, a excepción de uno (ver abajo). En los tres días evaluados, la 

mediana del horario de salida del primer viaje fue a las 14:47 h y de retorno fue a las 20:53 h; el 

horario de salida más temprano registrado fue a las 10:50 h y el horario de retorno más tardío 

fue a las 21:52 h (Figura 4.3.1.1). La mediana del horario de salida de los segundos viajes (n = 2) 

de los machos fue a las 16:24 h y el horario de retorno fue a las 17:58 h; el horario más temprano 



103 
 

registrado fue las 12:40 h y el horario de retorno más tardío fue las 20:43 h. Solo uno de los 

machos realizó uno de sus viajes de alimentación por la mañana, entre las 10:50 h y 12:21 h, y 

ese mismo día realizó un segundo viaje entre las 12:40 h y las 15:21 h (Figura 4.3.1.1).  

La duración media de los primeros viajes de las hembras fue de 6,63 ± 2,04 h (n = 15, rango 1,48–

8,98 h), mientras que la de los machos fue de 4,53 h ± 2,63 h (n = 9, rango de 0,94–7,81 h). Los 

segundos viajes de las hembras duraron en promedio 2,52 ± 1,19 h (n = 5, rango 0,9–4,2 h), 

mientras que la de los machos fue de 1,57 ± 1,38 h (n = 2, rango de 0,59–2,54 h). Los resultados 

de los MLGM mostraron que no hubo efecto del sexo sobre la duración de los viajes de hembras 

y machos (Tabla 4.3.1.1). 

 

 

Figura 4.3.1.1 Horarios del inicio del primer y segundo viaje de alimentación de hembras y ma-

chos de Cormorán Imperial durante la etapa de incubación tardía en Islas Blancas en 2019. 
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Tabla 4.3.1.1 Parámetros de los viajes de alimentación (media ± DS; rango entre paréntesis) de 

machos y hembras de Cormorán Imperial durante la incubación en la colonia de Islas Blancas 

en 2019. Se presentan los resultados de la selección de los modelos lineales mixtos (MLM) en-

tre el modelo nulo y el modelo con el efecto del sexo sobre los parámetros de los viajes de ali-

mentación. ni = número de individuos muestreados, nV = número total de viajes. 

Parámetros de viaje Hembras 

ni = 5, nV = 20 

Machos 

 ni = 3, nV = 11 

Selección de mode-

los MLGM 

Duración del viaje (h) 6,0 ± 2,0 (3,5–8,4) 4,1 ± 1,4 (2,9–5,6) Anova, ꭓ2
(3,4) = 2,05,     

p = 0,15 
Distancia total del 

viaje (km) 

21,8 ± 8,7 (9,9–30,9) 16,7 ± 6,5 (9,6–22,4) Anova, ꭓ2
(3,4) = 0,73,  

p = 0,39 

Distancia máxima a la  

colonia (km) 

7,8 ± 3,2 (3,7–12,2) 6,1 ± 1,8 (4,1–7,6) Anova, ꭓ2
(3,4) = 0,82,  

p = 0,36 

 

 

4.3.2 Áreas de alimentación  

Tanto las hembras como los machos se alimentaron dentro de la Bahía Camarones, a 

una distancia de menos de 12,2 km de la colonia y en áreas de la bahía con profundidades me-

nores a los 50 m (Figura 4.3.1.2). El sexo no tuvo efecto significativo sobre la distancia total y la 

distancia máxima a la colonia de los viajes de alimentación durante el periodo de incubación 

tardía (Tabla 4.3.1.1). Las hembras se alimentaron principalmente hacia el norte y sur de la co-

lonia en aguas someras sobre la costa continental, salvo un individuo que se alimentó principal-

mente en los alrededores de las islas Blanca Menor y Blanca Oeste (Figura 4.3.1.2). Los machos 

se alimentaron en aguas al sur de la colonia y, tal como lo señalan las isobatas, en sectores de 

mayor profundidad que las hembras (Figura 4.3.1.2). Hembras y machos tuvieron un bajo grado 

de superposición en sus distribuciones de alimentación (BA = 0,039, basado en kernel 95%). La 

media de las distancias desde el centroide de las áreas núcleo de alimentación de las hembras 

(kernel 50%) a la costa más cercana (continente o isla) fue de 0,6 ± 0,6 km (n = 8; rango 0,2–1,7) 

y en la mayoría de los casos las profundidades en esos sectores de la bahía fueron menores a 10 

m (Figura 4.3.1.2). Por su parte, la media de las distancias desde el centroide de las áreas núcleo 

de alimentación de los machos estuvieron a una distancia promedio a la costa más cercana de 

1,8 ± 1,4 km (n = 7; rango 0,1–3,8) y la batimetría de esos sectores señala profundidades entre 

20 y 30 m, e incluso una mayor profundidad en el caso de uno de los individuos (Figura 4.3.1.2). 
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Hembras y machos no difirieron en la distancia media de las áreas núcleo de alimentación a la 

costa más cercana (Welch, t = -2,21, g.l. = 8,3, p = 0,06). 

 

 

 

 

Figura 4.3.1.2 Distribución en el mar de hembras y machos de Cormorán Imperial equipados 

con GPS y TDR en Islas Blancas durante la etapa tardía de incubación en 2019. Las áreas se 

muestran como distribuciones de utilización (UD) del 50, 75 y 95 % del kernel. Los puntos rojos 

y azules corresponden a las localizaciones de los buceos. Se muestra la batimetría del área me-

diante isobatas en degradado de azul. 
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4.3.3 Patrones de buceo 

El modelo para el número de buceos por día con mejor ajuste fue el que incluyó al sexo (Tabla 

4.3.3.1). Las hembras realizaron una cantidad significativamente mayor de buceos por día que 

los machos, con medianas de 156 (n = 2786; rango 59–419) y 35 (n = 767; rango 9–146) buceos 

por día, respectivamente (MLGM, β = -1,274, z = -4,109, p > 0,01, Tabla 4.3.3.1). La mediana de 

la profundidad de buceo de las hembras fue de 19,6 m (n = 2786; rango 4,2–23,2), mientras que 

la de los machos fue de 36,3 m (n = 767; rango 2,4–45,1). Sin embargo, no hubo un efecto signi-

ficativo del sexo sobre las profundidades de buceo (Tabla 4.3.3.1). Cabe aclarar que una de las 

hembras (N° 10) buceó a profundidades medianas de 4,2 m (n = 881; rango 4,2–7,2) durante los 

tres días de muestreo (Figura 4.3.3.1) y uno de los machos (N° 1) presentó valores de 3,1 m (n = 

102; rango 2,4–12,1) en más de 60 de sus buceos (Figura 4.3.3.2) y posiblemente estos compor-

tamientos influyeron sobre el resultado general obtenido dado el bajo número de individuos 

muestreados. Por otro lado, el modelo para la profundidad máxima con mejor ajuste fue el que 

incluyó al sexo (Tabla 4.3.3.1). Los machos realizaron en general buceos más profundos que las 

hembras (MLGM, β = 16,53, z = 3,36, g.l. = 8, p = 0,01, Tabla 4.3.3.1). La profundidad máxima 

registrada para los machos fue de 48 metros, registrando entre todos los individuos una me-

diana de 43,4 m (n = 878; rango 26,7–48,0), mientras que la máxima profundidad alcanzada por 

las hembras fue de 36,9 m, con una mediana de 25,4 m (n = 3830; rango 11,7–36,9).  
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Tabla 4.3.3.1 Parámetros de buceo de hembras y machos de Cormorán Imperial en la colonia 

de Islas Blancas en la etapa de incubación tardía durante tres días consecutivos durante la 

temporada 2019. Se presentan los resultados de la selección de los modelos lineales mixtos 

(MLM) entre el modelo nulo y el modelo con el efecto del sexo sobre los parámetros de buceo 

(basados en la mediana de los tres días de muestreo).  

Id Número de buceos por 
día 

Mediana de profundidad 
(m) 

Mediana de profundidad 
máxima (m) 

Hembras    

6 79 (n = 241, 59–103) 19,6 (n = 241, 17,2–20,2) 35,6 (n = 250, 35,5–36,9) 

7 156 (n = 438, 113–169) 21,1 (n = 438, 20,7–22,9) 27,4 (n = 446, 26,4–31,7) 

8 114 (n = 332, 98–120) 22,7 (n = 332, 22,1–23,2) 25,4 (n = 337, 25,0–27,1) 

9 311 (n = 894, 256–327) 10,4 (n = 894, 9,5–11,0) 16,1 (n = 906, 15,0–17,5) 

10 301 (n = 881, 161–419) 4,2 (n = 881, 4,2–7,2) 14,6 (n = 1013, 11,7–16,1) 

Machos    

1 26 (n = 102, 9–67) 3,1 (n = 102, 2,4–12,1) 43,4 (n = 140, 26,7–45,5) 

2 47 (n = 129, 35–47) 41,2 (n = 129, 37,3–42,2) 44,1 (n = 144, 43,6–46,1) 

3 35 (n = 107, 28–44) 44,7 (n = 107, 43,7– 45,1) 47,7 (n = 126, 46,6–48,0) 

4 31 (n = 104, 30–43) 36,3 (n = 104, 36,0–40,2) 41,0 (n = 136, 40,1–43,5) 

5 112 (n = 325, 67–146) 20,4 (n = 325, 17,1–25,4) 32,5 (n = 332, 35,5–36,9) 

Selección de 
modelos 
MLM  

Anova, ꭓ2
(3,4) = 9,9, 

p = 0,001 

Anova, ꭓ2
(3,4) = 3,25,  

p = 0,07  

Anova, ꭓ2
(3,4) = 8,82,  

p = 0,003 
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Figura 4.3.3.1 Histogramas de la profundidad de buceo (mediana de cada buceo) de hembras 

de Cormorán Imperial instrumentados con dispositivos TDR durante tres días consecutivos en 

la etapa de incubación tardía en la colonia de Islas Blancas en 2019.  
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Figura 4.3.3.2 Histogramas de la profundidad de buceo (mediana de cada buceo) de machos de 

Cormorán Imperial instrumentados con dispositivos TDR durante tres días consecutivos en la 

etapa de incubación tardía en la colonia de Islas Blancas en 2019.  

 

 

4.3.2 Nicho isotópico 

El plasma de las hembras (n = 5) sin tratamiento tuvo valores medios de δ13C = -18,76 ± 

0,32‰ y δ15N = 18,66 ± 0,48‰, con una relación promedio de C:N = 4,78 ± 0,14‰. El valor medio 

de δ13C con corrección de lípidos fue -16,94 ± 0,26‰. Por su parte, el plasma de los machos (n 

= 5) sin tratamiento tuvo valores de δ13C = -18,26 ± 0,22‰ y δ15N = 19,04 ± 0,45‰, con una 

relación de C:N = 4,53 ± 0,16‰. El valor medio de δ13C con corrección de lípidos fue -16,81 ± 

0,25‰.  

Continuación 
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No se encontraron diferencias significativas entre hembras y machos en la posición media de su 

nicho isotópico (DE = 0,404, p = 0,20) ni en la amplitud del nicho isotópico (DMC = 0,03, p = 0,79) 

(Figura 4.3.2.1). El área de las elipses estándar corregidas para muestras pequeñas (AEEC), así 

como los intervalos de confianza (IC 95%), también presentaron valores similares entre hembras 

y machos (Tabla 4.3.2.1). El grado de superposición del nicho entre ambos sexos representó el 

61,2% para las hembras y el 69,5% para los machos (α = 95, n = 10000). 

 

 

 

 

Figura 4.3.2.1 Nicho isotópico (40% de elipses Bayesianas, línea continua) y área total (AT, línea 

punteada) (izquierda), y área de las elipses estándar (derecha), basados en el plasma de Cor-

moranes Imperiales hembras y machos instrumentados con GPS y TDR durante el periodo de 

incubación tardía en la colonia de Islas Blancas en 2019. Panel derecho: intervalos de probabili-

dades de 50, 75 y 95% (escala de grises), valor medio de AEEB (puntos negros) y valor medio de 

las AEEC (cruces rojas). 
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Tabla 4.3.2.1 Valores de las posiciones de los centroides de hembras y machos de Cormorán 

Imperial, métricas de dispersión del nicho (DMC: distancia media de los individuos a la posición 

del centroide) y métricas del nicho isotópico (AEEB: área de las elipses estándar, AEEC: área de 

las elipses estándar corregidas para muestras pequeñas, IC 95% AEEB: intervalo de confianza, 

AT: área total) basados en plasma durante el periodo de incubación tardía en Islas Blancas en 

2019. 

 Hembras (n = 5) Machos (n = 5) 

Plasma δ13C (‰) -16,94 ± 0,26 -16,81 ± 0,25 

Plasma δ15N (‰) 18,66 ± 0,48 19,04 ± 0,45 

DMC 0,464 0,429 

AEEB 0,33 0,30 

AEEC 0,49 0,46 

AEEB 95 IC 0,11–0,90 0,11–0,93 

AT 0,36 0,40 

 

 

4.4 Discusión  

El presente estudio presenta la primera información sobre aspectos espaciales y tempo-

rales de la ecología alimentaria del Cormorán Imperial en Islas Blancas, una de las principales 

colonias de la costa de Chubut, y la primera evaluación de la segregación sexual de la especie en 

diferentes dimensiones del nicho trófico durante la etapa de incubación tardía. Durante esta 

etapa, hembras y machos se alimentaron en áreas relativamente cercanas a la costa dentro de 

la Bahía Camarones. A pesar de que los individuos utilizaron un sector costero reducido, se en-

contró una clara segregación espacial entre ambos sexos. Hembras y machos también presen-

taron diferencias en los horarios los de alimentación y en el número de buceos y profundidad 

máxima, aunque no se detectaron diferencias en el nicho isotópico. Como fue expuesto en el 

Capítulo II, existen numerosos reportes de segregación sexual en distintos aspectos del nicho 

trófico en las aves marinas (Wearmouth y Sims 2008, Phillips et al. 2011, ver Capítulo II), inclui-

das algunas especies de cormoranes (Koffijberg y Van Eerden 1995, Kato et al. 1996, 2000, Fa-

vero et al. 1998, Casaux et al. 2001, Ishikawa y Watanuki 2002, Cook et al. 2007, Wilson et al. 

2008, Fijn et al. 2022).  
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Los resultados mostraron una segregación espacial casi completa en las áreas de alimentación 

utilizadas por hembras y machos. Durante tres días consecutivos, las cinco hembras estudiadas 

se alimentaron a poca distancia de la costa, frecuentemente en áreas de menor profundidad 

que la isobata de 20 metros, mientras que los tres machos se alimentaron en áreas de mayor 

profundidad, frecuentemente entre las isobatas de 20 y 30 metros e incluso a mayor profundi-

dad. El patrón en el uso de las áreas de alimentación fue similar al reportado para la especie 

durante la etapa temprana de pichones en otros sectores costeros, donde las hembras se ali-

mentan en áreas más cercanas a la costa y los machos en áreas de aguas más abiertas y profun-

das (Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Quintana et al. 2011, 2021, Harris et al. 2016a). 

Sin embargo, en esas colonias y etapa los machos se alimentan a mayor distancia de la costa y 

realizan viajes de alimentación más prolongados que lo observado para los machos en Islas Blan-

cas (Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Quintana et al. 2011, Harris et al. 2016a,b).  

Los machos bucearon a una profundidad mayor que las hembras utilizando un amplio rango de 

profundidades, aunque no se detectaron diferencias significativas en la profundidad de buceo 

entre ambos sexos. En cambio, en términos de la profundidad máxima y número de buceos, las 

hembras bucearon a menor profundidad y un mayor número de veces por día que los machos. 

Estas últimas diferencias pueden estar relacionadas con la gran cantidad de presas bentónicas 

de pequeño tamaño halladas en los contenidos estomacales de las hembras durante la incuba-

ción (Capítulo II). El patrón de superposición en las profundidades explotadas por las hembras y 

machos y el buceo a mayores profundidades por parte de los machos ya ha sido reportado para 

la especie en diferentes localidades (Quillfeldt et al. 2011, Quintana et al. 2011) y en otras espe-

cies de cormoranes estrechamente relacionadas (Watanuki et al. 1996, Kato et al. 2000, Cook et 

al. 2007, 2013, Camprasse et al. 2017).  

Los hábitos costeros de aguas poco profundas de las hembras coinciden con los resultados ob-

tenidos para la misma temporada de cría sobre la composición taxonómica de la dieta durante 

la etapa de incubación y crianza de pichones chicos, que muestran que la alimentación estuvo 

basada principalmente en presas bentónicas como las Nototenias, Pulpos y juveniles de Escró-

falo (ver Capítulo II). En el caso de los machos, los sectores que utilizaron presentan un mayor 

rango de profundidades y tipos de presas para explotar y, en coincidencia, los resultados basa-

dos en el análisis de contenidos estomacales obtenidos en el mismo año para la etapa de incu-

bación muestran que los machos consumieron principalmente presas de hábitos demersales, 

como la Merluza y el Langostino (ver Capítulo II).  
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A pesar de las claras diferencias en las áreas de alimentación y profundidades de buceo, hembras 

y machos no difirieron en el nicho isotópico basado en el plasma. La superposición en el nicho 

isotópico  podría ser resultado del aprovechamiento de algún recurso en común por parte de 

algunas hembras y machos. Cabe señalar que, al momento de la recaptura, dos de las hembras 

regurgitaron espontáneamente parte de sus contenidos estomacales compuestos únicamente 

por 38 y 82 ejemplares de Langostilla, respectivamente, y que en el área de estudio esta presa 

puede presentarse agregada a pocos metros de la superficie (N. Suárez, com. pers.). El morfotipo 

“gregaria” de este crustáceo suele formar agregaciones en la columna de agua que podrían fun-

cionar como una fuente de energía más valiosa que los peces bentónicos (González-Miri y Ma-

lacalza 1999, Romero et al. 2006, Ciancio et al. 2007) y de más fácil captura que peces demersa-

les y epipelágicos durante el tiempo que estén presentes cerca de la colonia. Su aprovecha-

miento ocasional y/o en proporciones relativas relevantes ha sido reportado en la dieta del Cor-

morán Imperial en otras localidades de Chubut (Punta et al. 2003a, Bulgarella et al. 2008, Yorio 

et al. 2010a, Ibarra et al. 2018) y en otras regiones (Thompson 1989, Ravalli 2006, Quillfeldt et 

al. 2011, Michalick et al 2013, Harris et al. 2016b). La flexibilidad del Cormorán Imperial en sus 

hábitos alimentarios mostrada en los capítulos previos, indica la capacidad de hembras y machos 

de aprovechar un amplio espectro de presas en el gradiente bento-pelágico y capitalizar la ocu-

rrencia temporal de presas como el morfotipo “gregaria” de la Langostilla. También, entre los 

individuos evaluados, una hembra y un macho realizaron un gran número de buceos en aguas 

superficiales durante los tres días evaluados, sugiriendo el posible uso de esta presa y confir-

mando el comportamiento flexible en sus hábitos de buceo reportado en otras localidades (Qui-

llfeldt et al. 2011). Por otra parte, las Nototenias, que constituyen las principales presas de há-

bitos bentónicos de las hembras en el área de estudio, presentan amplios rangos en el carbono 

y posiciones isotópicas similares a la Merluza, la principal presa demersal consumida por los 

machos (ver Capítulo II), lo que, dependiendo de su contribución relativa en las fechas evalua-

das, podría haber contribuido a la similitud encontrada en los nichos isotópicos de hembras y 

machos en el periodo de estudio. 

Los resultados obtenidos y los estudios previos arriba mencionados muestran que las diferencias 

entre hembras y machos pueden depender de la colonia evaluada y, por lo tanto, de su contexto 

ecológico. Por ejemplo, se ha reportado que la especie presenta segregación sexual en los pará-

metros de duración del viaje y máxima distancia a la colonia (en Islas Malvinas, Masello et al. 

2010, Quillfeldt et al. 2011; en la Patagonia argentina, Harris et al. 2016a), distancia a la costa 

más cercana (en Patagonia argentina, Quintana et al. 2011) o en la distancia total del viaje (en 

Islas Malvinas, Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011), mientras que en el presente estudio 
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los cormoranes de Islas Blancas no se segregaron en estos aspectos. Cabe señalar que en el 

presente estudio se trabajó con un número bajo de individuos, lo cual podría haber afectado la 

capacidad para detectar algunos patrones. Sin embargo, las diferencias geográficas en el grado 

de segregación sexual fueron reportados en muchas especies de aves marinas (p.ej. Kasinsky et 

al. 2021; ver revisiones en Wearmouth y Sims 2008 y Phillips et al. 2011). Esto pone de mani-

fiesto la importancia de realizar estudios sobre las distintas dimensiones del nicho trófico de 

hembras y machos en diferentes localidades para lograr una adecuada evaluación de la segre-

gación en la ecología alimentaria de las aves marinas. 

Por otra parte, el estudio fue realizado en una etapa reproductiva diferente a los estudios en las 

otras localidades y los requerimientos espaciales en las aves marinas pueden cambiar a lo largo 

del ciclo reproductivo (Huin 2002, Boersma y Rebstock 2009, Suárez et al. 2012). Por lo tanto, 

los parámetros espaciales del Cormorán Imperial podrían variar a lo largo de la temporada re-

productiva, aún más considerando que en una especie estrechamente emparentada, el Cormo-

rán de Kerguelen, se ha reportado que las etapas del ciclo pueden tener efectos significativos 

sobre las distancias totales de viajes y rumbos de hembras y machos (Camprasse et al. 2017). 

Como ya fue discutido en los capítulos anteriores, la dieta de hembras y machos también puede 

variar temporalmente, por lo que futuros estudios deberían explorar los patrones espaciales de 

la especie en las distintas etapas del ciclo reproductivo. En el caso de Islas Blancas, por ejemplo, 

la Merluza fue una de las presas más relevantes de las hembras durante la etapa de cuidado de 

pichones grandes, mientras que no fue detectada durante la etapa de incubación (Capítulo II), 

lo cual plantea la posibilidad de que las hembras amplíen o cambien las zonas que utilizan para 

alimentarse dentro de la bahía al avanzar la temporada.  

Hembras y machos de Cormorán Imperial también presentaron segregación en el horario de 

alimentación. Este comportamiento coincide con el reportado previamente para la especie en 

la colonia de Punta León y en Islas Malvinas (Masello et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011, Harris et 

al. 2013), así como en otras especies de cormoranes (Favero et al. 1998, Kato et al. 2000, Cook 

et al. 2007, Camprasse et al. 2017). Se han propuesto múltiples beneficios ecológicos para la 

partición sexual del horario de alimentación. La segregación horaria que presentan hembras y 

machos durante la etapa de incubación tardía podría relacionarse con las restricciones impues-

tas sobre cada sexo en términos de requerimientos energéticos y defensa del nido debido al 

dimorfismo en tamaño, como ha sido sugerido por Quillfeldt et al. (2011) y Harris et al. (2013). 

Estos autores argumentan que, al tener reservas corporales más bajas, las hembras se benefi-

ciarían más al reponer sus recursos por la mañana y la sincronización podría evitarles conflictos 
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con los machos más grandes de nidos vecinos. Entre los aspectos que conciernen al aprovecha-

miento de los recursos alimenticios, se ha argumentado que los patrones de movimiento a lo 

largo del día de las principales presas podrían causar una segregación temporal entre sexos (Fa-

vero et al. 1998). Como se indicó en capítulos anteriores, las principales presas de los machos 

presentan patrones de migración nictemeral. La Merluza y el Langostino, por ejemplo, se en-

cuentran durante el día en la capa próxima al fondo y en horas nocturnas se detectan desplaza-

mientos y dispersión de los cardúmenes hacia capas superiores (Angelescu y Cousseau 1969, 

Roux et al. 2012), mientras que, las Anchoítas responden a la luz formando bancos compactos a 

diferentes profundidades durante el día y se dispersan mucho durante la noche en capas de 

agua cercanas a la superficie del mar (Hansen et al. 2001). Por lo tanto, no se puede descartar 

que dichos movimientos verticales influyan sobre su patrón temporal de alimentación de los 

cormoranes. Más allá de las diferentes ventajas adaptativas, no mutuamente excluyentes, po-

dría existir un fuerte componente genético dada su amplia ocurrencia entre las especies de cor-

moranes estrechamente emparentadas (ej., Wanless et al. 1995, Green y Williams 1997, Favero 

et al. 1998, Kato et al. 2000, Cook et al. 2007, Harris et al. 2013).  

La evaluación simultánea de diferentes dimensiones del nicho trófico del Cormorán Imperial 

mediante métodos complementarios permitió determinar que durante la incubación las hem-

bras y machos se segregan en la dimensión espacial y temporal, consistente con los resultados 

presentados en el Capítulo II sobre la composición de la dieta en la misma etapa del ciclo repro-

ductivo. La falta de segregación en el nicho isotópico, a diferencia de lo encontrado en base al 

análisis de una mayor ventana temporal (ver Capítulo II), muestra el valor de considerar la escala 

temporal durante la evaluación del nicho trófico, teniendo en cuenta así la flexibilidad de la es-

pecie en su ecología alimentaria. 

  



116 
 

4.5 Anexo  

Corrección de lípidos para el δ13C 

Los animales almacenan lípidos en distintos tejidos, estos lípidos están deprimidos en el 

13C y típicamente tienen valores de δ13C más negativos que los de proteínas y carbohidratos 

(DeNiro y Epstein 1977, McConnaughey y McRoy 1979), con el potencial de influir sobre los aná-

lisis de isótopos estables al utilizar el δ13C. A partir del centrifugado de la sangre completa, la 

fracción que contiene plasma queda enriquecida en lípidos y deprime las lecturas en las señales 

de δ13C, por lo cual debe aplicarse una corrección para interpretar adecuadamente los resulta-

dos. Para ello, es posible hacer una extracción química de los lípidos, aunque dicho procedi-

miento puede alterar los valores de nitrógeno, o aplicar una ecuación de corrección para las 

señales de δ13C del plasma (Post et al. 2007). La ecuación de corrección de lípidos se basa en la 

técnica de normalización matemática que utiliza la relación C:N y una estimación de la diferencia 

(∆) entre los valores de δ13C con extracción y sin extracción de lípidos, para obtener un δ13C 

“normalizado en lípidos” para cada muestra (McConnaughey y McRoy 1979). En los animales 

acuáticos existe una relación significativamente positiva entre la variación en la concentración 

de lípidos y la relación C:N (Post et al. 2007).  

Para la construcción de la ecuación de corrección de plasma se utilizaron al azar 5 de las 10 

muestras de plasma disponibles. A cada muestra se le realizó una extracción química utilizando 

una solución de Cloroformo-Metanol para remover los lípidos de la muestra según Folch et al. 

(1957) y reducir la concentración de los mismos uniformemente. Posteriormente, las muestras 

se secaron y procesaron según las metodologías detalladas en el Capítulo II para el análisis de 

isótopos estables.  

Para cada muestra se midieron los valores de δ13C antes y después de la extracción de lípidos y 

se calculó la relación de carbono a nitrógeno (C:N) en masa de cada muestra antes de la extrac-

ción de lípidos. El efecto de la extracción de lípidos sobre el δ 13C se midió como ∆δ13C = δ13Ctratado 

- δ13C no tratado. La relación C:N y el ∆δ13C se usó para evaluar la técnica de normalización mate-

mática para el plasma del Cormorán Imperial mediante una regresión lineal del tipo: 

∆δ13C = β0 + β1*C:N     (Ecuación 1) 

siendo β0 (intercepto) y β1 (pendiente) los parámetros de la regresión lineal. Dado que ∆δ13C = 

δ13Ctratado - δ13C no tratado, la función puede utilizarse para obtener el δ13C normalizado a posteriori 

de la siguiente manera:  

δ13C normalizado= δ13Cno tratado + β0 + β1*C:N   (Ecuación 2) 
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Para construir la ecuación de regresión lineal se utilizó la función ‘lm’ (paquete car; Fox et al. 

2007) mediante el software de acceso libre R 4.0.2 (R Core Team 2022). Tanto los supuestos para 

los datos como el ajuste del modelo fueron evaluados mediante la prueba de normalidad de 

Shapiro-Wilks, la prueba de homocedacea de Fisher para los datos y la prueba de Breusch-Pagan 

para el ajuste del modelo, asumiendo un nivel de significancia de 0,05. La función obtenida pre-

sentó la siguiente relación:  

∆δ13C = -5,1447 + 1,4567*C:N   (Ecuación 3, Figura 4.5.A1) 

con un coeficiente de determinación (R2) de 0,89 y significancia para la regresión (F1,3 = 23,55, p 

= 0,017) (Tabla 4.5.A1). La ecuación para obtener el valor de δ13C normalizado a posteriori fue 

la siguiente: 

δ13C normalizado= δ13C no tratado-5,1477 + 1,4567*C:N   (Ecuación 4) 

 

 

Tabla 4.5.A1. Ecuación de la relación ∆δ13C – C:N.  Siendo β0 (intercepto) y β1 (pendiente) los 

parámetros de la regresión lineal simple, DE: desvío estándar, IC 95%: intervalo de confianza y 

la significancia de los parámetros. R2: coeficiente de determinación, p: probabilidad asociada 

para la regresión y sus supuestos. 

β0 ± DE (IC 95%),  

significancia 

β1 ± DE (IC 95%), 

significancia 

R2 Significancia 

de la  

regresión 

Normalidad 

de los  

residuales  

Homocedacea 

de los  

residuales 

-5,1447 ± 1,367  

(-9,495 – -0,794),  

t = -3,763,  

p = 0,033 

1,4567 ± 1,3  

(0,501–2,418), 

t = 4,853,  

p = 0,017 

0,887 F1,3 = 23,55, 

p = 0,017 

W = 0,95,  

p = 0,75 

BP = 2,37,  

g.l. = 1, p = 

0,12 
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Figura 4.5.A1. Relación lineal (con intervalos de confianza del 95%) entre la relación C:N y el 

∆δ13C para muestras de plasma de Cormorán Imperial de la colonia de Islas Blancas, Chubut. 
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Capítulo V: Conclusiones generales 
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El presente trabajo de tesis muestra que el Cormorán Imperial tiene una alimentación 

generalista flexible y que la especie presenta patrones de segregación sexual en varias dimen-

siones de su nicho trófico en dos colonias ubicadas en  la Patagonia norte argentina. La informa-

ción obtenida también confirma que la especie no se limita a utilizar presas de origen bentónico, 

y que dependiendo de la etapa y sexo sustenta su dieta principalmente con presas de origen 

demersal y/o epipelágico. Como fuera reportado en estudios previos, la alimentación de la es-

pecie fue principalmente piscívora, estando su dieta complementada con una amplia variedad 

de invertebrados marinos como poliquetos, crustáceos y cefalópodos (Malacalza et al. 1994, 

Gosztonyi y Kuba 1998, Punta et al. 2003a, Ferrari et al. 2004, Bulgarella et al. 2008, Yorio et al. 

2010a, Ibarra et al. 2018, Morgenthaler et al. 2022). Los resultados sobre la segregación sexual 

en el nicho trófico del Cormorán Imperial destacan la importancia de evaluar por separado la 

ecología alimentaria de las hembras y los machos. Los resultados obtenidos en las colonias de 

Punta León e Islas Blancas representan una actualización de la información sobre la composición 

de la dieta de cormoranes que allí reproducen y en términos generales concuerdan con el es-

pectro trófico encontrado en estudios previos en ambos sectores (Malacalza et al. 1994, Yorio 

et al. 2010a). La realización de esta tesis implicó la complementación de diferentes aproxima-

ciones metodológicas para lograr una comprensión más completa de la composición de la dieta 

del Cormorán Imperial, fortaleciendo el conocimiento sobre sus requerimientos en la colonia de 

Punta León y aportando nueva información sobre su ecología alimentaria en Islas Blancas. En 

particular, la combinación del análisis de isótopos estables y el análisis de contenidos estoma-

cales utilizando varias medidas para describir la composición taxonómica de la dieta, permitió 

una caracterización más adecuada del uso de recursos tróficos que la realizada en estudios pre-

vios (Malacalza et al. 1994, Yorio et al. 2010a, Harris et al. 2016a). El estudio de contenidos 

estomacales diferenciando por sexo y etapas en Punta León permitió comprender con mayor 

detalle el aporte de las principales presas al evaluar sus porcentajes en peso, ampliando el co-

nocimiento del nicho trófico más allá de la frecuencia de ocurrencia previamente publicada en 

base al análisis de egagrópilas (Malacalza  et al. 1994). El análisis de isótopos estables permitió 

observar los patrones del nicho isotópico durante etapas que no habían sido evaluadas previa-

mente (ver Harris et al. 2016a). En el caso de la colonia de Islas Blancas, las evaluaciones por 

sexo y etapas permitieron comprender con mayor detalle el papel de la Merluza en la dieta de 

los machos y hembras, así como comprender la importancia de los pequeños peces bentónicos 

en la dieta de las hembras. Incluso, como se comenta más abajo, el presente estudio aporta 

nuevos conocimientos sobre el nicho isotópico del Cormorán Imperial en Islas Blancas. Además, 

se desarrollaron trabajos complementarios claves para determinar la talla y peso de dos espe-

cies presa muy relevantes en la dieta, Raneya (Raneya brasiliensis) y Nototenia (Patagonotothen 
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sima), mediante ecuaciones de regresión en base a sus huesos craneales, y se construyeron cur-

vas de corrección de lípidos para el δ13C que no existían para el plasma del Cormorán Imperial. 

Estos trabajos complementarios representan nuevos aportes para futuros estudios de ecología 

trófica. 

En este trabajo se describen por primera vez los patrones de segregación sexual en el nicho 

trófico del Cormorán Imperial a lo largo de diferentes etapas del ciclo reproductivo en dos colo-

nias de la provincia de Chubut. Los resultados muestran que es esencial considerar las diferen-

cias sexuales tanto en el análisis de la composición de la dieta como del nicho isotópico para una 

interpretación adecuada de la ecología alimentaria de la especie. Además, se observó que la 

magnitud de la segregación varía en función del contexto temporal y espacial. En general, las 

hembras de Cormorán Imperial consumen una mayor variedad de presas con mayor presencia 

de presas bentónicas en comparación con los machos, un patrón que ha sido reportado en otras 

especies de cormoranes y posiblemente se deba a la amplia diversidad de especies que ofrecen 

los ambientes bentónicos. La dieta de los machos fue predominantemente demersal y su prin-

cipal representante fue la Merluza, con un aporte variable de presas de origen bentónico y epi-

pelágico dependiendo de la localidad y etapa del ciclo evaluadas. Para ambos sexos las especies 

dominantes variaron posiblemente como resultado de diferencias en la distribución y abundan-

cia de las especies presa en cada sector. Además, en ambas localidades los machos consumieron 

especies de peces de mayor tamaño que las hembras. El uso diferencial de presas por parte de 

cada sexo podría reflejar la selección de diferentes parches de alimentación con una oferta di-

ferente de tipos, tamaños y abundancias relativas de presas, sugiriendo que las diferencias se-

xuales observadas en los Cormoranes Imperiales en Islas Blancas y en Punta León podrían estar 

relacionadas con la segregación espacial en las zonas de alimentación entre hembras y machos. 

Los hallazgos sobre la dieta ofrecen una perspectiva valiosa para entender la ecología alimenta-

ria del Cormorán Imperial y destacan la importancia de considerar la existencia de segregación 

sexual. 

Este trabajo también describe por primera vez los cambios en el nicho trófico entre las etapas 

del ciclo reproductivo en hembras y machos de Cormorán Imperial en Punta León, mediante el 

complemento del análisis de la composición taxonómica de la dieta y del nicho isotópico. Du-

rante la incubación y crianza de pichones chicos hembras y machos se alimentaron de presas 

principalmente bentónicas o bentónicas y demersales, respectivamente, pero durante la crianza 

de pichones grandes ambos sexos también incorporaron a su dieta la Anchoíta, mostrando los 

machos una mayor proporción en su consumo. En general, el nicho isotópico de las hembras 

indicó una consistencia en el uso de recursos bentónicos en los periodos de incubación y crianza 
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pichones, mientras que el de los machos indicó una dieta más diversa durante la incubación 

respecto a la crianza de pichones. En todos los casos, los cambios en las estrategias de alimen-

tación observados se debieron a variaciones en el nitrógeno, posiblemente como resultado de 

una mayor inclusión de Anchoíta durante la crianza de pichones, en coincidencia con los resul-

tados obtenidos en el estudio convencional de la dieta. La Anchoíta es una especie forrajera 

abundante y de alto valor energético, que se considera clave en los ecosistemas del Mar Argen-

tino (González-Miri y Malacalza 1999, Hansen et al. 2001, Ciancio et al. 2007) y los resultados 

revelan que esta especie puede tener un importante rol en la dieta del Cormorán Imperial du-

rante la crianza de los pichones en las colonias de Patagonia norte. Por otro lado, los resultados 

mostraron cambios claros en el tamaño de las presas consumidas por los Cormoranes Imperiales 

a lo largo de las etapas del ciclo reproductivo. En términos generales, el tamaño de las presas 

consumidas por ambos sexos aumentó a medida que avanzó la temporada. Las variaciones tem-

porales en el nicho trófico del Cormorán Imperial pueden ser resultado de diferentes mecanis-

mos que podrían actuar en simultáneo, pero la información obtenida sugiere que los adultos 

podrían estar seleccionando presas de mayor tamaño y valor energético durante la crianza de 

pichones grandes en función de las demandas impuestas por el ciclo reproductivo. En general, 

estos hallazgos subrayan la importancia de considerar la selección de presas en el contexto de 

la crianza de pichones. 

Este estudio proporciona la primera información sobre varios aspectos de la ecología alimenta-

ria del Cormorán Imperial en Islas Blancas mediante la evaluación simultánea de diferentes di-

mensiones del nicho, una de las colonias más importantes de la costa de Chubut. Además, es la 

primera vez que se ha evaluado la segregación sexual de la especie en el nicho trófico durante 

la etapa de incubación, lo que contribuye significativamente a la comprensión de la ecología de 

esta especie en la región. En este estudio se encontró una clara segregación espacial entre hem-

bras y machos, a pesar de que los individuos utilizaron un sector costero reducido. Las hembras 

se alimentaron cerca de la costa y en aguas someras, mientras que los machos se alimentaron 

en áreas de mayor profundidad. Tanto machos como hembras presentaron comportamientos 

de buceo flexibles al igual que otras localidades (Quillfeldt et al. 2011).  Las áreas de alimenta-

ción utilizadas por los machos les permitirían acceder a presas que viven en zonas profundas y 

de hábitos demersales, presas que fueron halladas en el análisis taxonómico de la dieta durante 

esta misma etapa y en concordancia con las mayores profundidades de buceos. En forma similar, 

la alimentación en aguas someras, las menores profundidades de buceos y el mayor número de 

buceos por día de las hembras coinciden con los resultados hallados sobre la composición de la 

dieta, la cual estuvo casi exclusivamente basada en presas bentónicas. A pesar de esto, no se 
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detectaron diferencias en el nicho isotópico entre hembras y machos. Es posible que la super-

posición en el uso de un recuso en común por parte algunos individuos, junto con la similitud en 

las señales isotópicas de las presas principales de ambos sexos, hayan influido en la similitud 

observada. Como resultado, se observó una similitud en la posición y amplitud del nicho de 

hembras y machos. Finalmente, hembras y machos de Cormorán Imperial presentaron segrega-

ción en el horario de alimentación, un patrón que coincide con el reportado previamente para 

la especie en la colonia de Punta León (Harris et al. 2013), así como en Islas Malvinas (Masello 

et al. 2010, Quillfeldt et al. 2011) y en otras especies de cormoranes (Wanless et al. 1995, Green 

y Williams 1997, Favero et al. 1998, Kato et al. 2000, Cook et al. 2007). 

En general, los machos utilizaron en mayor proporción que las hembras presas como la Merluza, 

la Anchoíta y el Langostino, las cuales son especies de interés comercial en aguas de la provincia 

de Chubut. Hasta el presente estudio se desconocía cuál era la contribución relativa de estas 

especies de interés comercial en la dieta en cada sexo a lo largo de la temporada reproductiva. 

La Merluza, en particular, fue una presa muy relevante en la dieta del Cormorán Imperial, prin-

cipalmente para los machos en ambas colonias durante todas las etapas. Dado que esta especie 

es tanto capturada como descartada por las flotas de arrastre que operan en aguas costeras de 

Chubut, incluidas las adyacentes a Punta León, las posibles interacciones con la actividad pes-

quera requieren de evaluaciones adicionales. Por otro lado, dado el actual interés en explotar la 

Anchoíta en aguas de la Provincia de Chubut, los requerimientos de alimento del Cormorán Im-

perial deberían ser considerados durante la toma de decisiones y en la planificación de esta 

pesquería. 

Los resultados de la presente tesis revelan que el Cormorán Imperial exhibe flexibilidad en las 

estrategias de alimentación, siendo los machos más flexibles que las hembras en el uso de los 

recursos. Además, tanto hembras como machos, demostraron tener patrones de variación tem-

poral en su nicho trófico, utilizando estrategias de alimentación flexibles que les permitieron 

aprovechar diferentes recursos de origen bentónico, demersal y epipelágico en cada etapa. Los 

patrones sobre la ecología alimentaria del Cormorán Imperial expuestos en esta tesis muestran 

el papel diferencial de los sexos en las redes alimentarias marinas, y podrían exponer a hembras 

y machos a diferentes presiones ambientales y antropogénicas.  
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Abstract
Many seabirds show sexual differences in different aspects of their trophic ecology. The Imperial Cormorant (Leucocarbo 
atriceps) presents sexual size dimorphism, with males being larger and heavier than females. They show sexual differences 
in feeding behaviour, but no studies have yet comprehensively quantified the sexual segregation in the use of food resources. 
Diet composition through the analysis of stomach content samples and isotopic niches of female and male individuals were 
assessed during the incubation and chick rearing stage of 2019 at Islas Blancas (44°46′S, 65°38′W) and Punta León (43°04′S, 
64°29′W), Argentina. A total of 117 stomach content samples and 80 whole blood samples were analysed. The sexes differed 
significantly in their overall prey composition. Females consumed mostly benthic prey in all cases, while males consumed 
demersal, pelagic or benthic prey depending on the breeding stage and colony. Males presented a lower diet diversity and 
consumed larger prey items than females in all stages. The isotopic niche of females and males differed in position and/or 
amplitude, presenting variations in the axes, in agreement with the results based on conventional diet analysis. Females and 
males exhibited trophic resource partitioning, although patterns of segregation varied depending on the stages of the breed-
ing cycle and the location of the colony. These patterns show the differential role of the sexes in marine food webs, and may 
expose females and males to different environmental and anthropogenic pressures.

Keywords  Trophic ecology · Sexual segregation · Seabirds · Cormorants · Diet composition · Isotopic niche

Introduction

Environmental factors can shape the trophic niche of sea-
birds, and their influence is reflected in the feeding behav-
iour of each population (Santora et al. 2014). The use of food 
resources may be affected by extrinsic factors, such as tem-
poral fluctuations in prey abundance (Karnovsky et al. 2008; 
Burke and Montevecchi 2009), different prey availability 
among breeding sites (Liordos and Goutner 2008; Chiara-
dia et al. 2012), or restrictions imposed by the reproductive 
cycle, when individuals must cover their own energy needs 
and those of their chicks (Suryan et al. 2002; Thayer and 

Sydeman 2007; Burke et al. 2015). Similarly, environmental 
conditions can influence the use of food resources differently 
in males and females (Massaro et al. 2020; Reyes-Gonzalez 
et al. 2020). The resulting patterns may expose males and 
females to different environmental and anthropogenic pres-
sures that may differentially affect the survival of each sex 
(Catry et al. 2006; Oro et al. 2018; Gianuca et al. 2019), 
indicating the need to assess sexual segregation in trophic 
ecology to understand seabird role in marine ecosystems 
and their vulnerability to human activities (Grosbois and 
Thompson 2005; Stauss et al. 2012).

Many seabird species show sexual differences in differ-
ent aspects of their trophic ecology (Wearmouth and Sims 
2008). Sexual segregation has been mostly attributed to sex-
ual size dimorphism (Phillips et al. 2011), but it may also 
result from different parental roles and nutritional require-
ments (Thaxter et al. 2009; Pinet et al. 2012; Lewis et al. 
2002). Regardless of the different hypotheses that have been 
proposed to explain sexual segregation, several mechanisms 
have been reported among breeding seabirds across all major 
taxonomic groups (see review Catry et al. 2006; Wearmouth 
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and Sims 2008). Among cormorants, for example, females 
and males may differ in the use of foraging space, both for-
aging area and depth (Kato et al. 2000; Wilson et al. 2008; 
Fijn et al. 2022), may feed at different times of the day 
(Favero et al. 1998; Kato et al. 2000; Cook et al. 2007), 
and/or may consume different prey species (Ishikawa and 
Watanuki 2002; Casaux et al. 2001) or prey sizes (Kato et al. 
1996; Favero et al 1998; Koffijberg and Van Eerden 1995). It 
has been argued that in diving seabirds, such as cormorants, 
niche specialisation through differences in habitat selection, 
morphology and diving capacity may be driving sexual seg-
regation in diet (Bearhop et al. 2006; Cleasby et al. 2015).

The Imperial Cormorant (Leucocarbo atriceps) breeding 
in Patagonia, Argentina, constitutes an excellent study case 
to assess sexual segregation in the use of food resources. The 
species presents sexual size dimorphism, with males being 
larger and heavier than females (Svagelj and Quintana 2007; 
Quillfeldt et al. 2011). While breeding Imperial Cormorant 
females use shallow coastal areas, males mostly use more 
open and deeper waters (Quintana et al. 2010; Masello et al. 
2010; Quillfeldt et al. 2011; Gómez Laich et al. 2012; Har-
ris et al. 2014). Imperial Cormorants also exhibit temporal 
segregation in foraging, with females making their foraging 
trips in the morning and males in the afternoon (Masello 
et al. 2010; Quillfeldt et al. 2011; Harris et al. 2013). The 
studies presented above provide clear evidence of sexual 
segregation in the foraging parameters of the species, and it 
has been argued that sex differences in the use of foraging 
areas and diving depths may also account for differences in 
prey selection (Quintana et al. 2010). Despite several stud-
ies have documented Imperial Cormorant diet composition 

in Patagonia, indicating the existence of differences among 
locations and stages of the breeding cycle (Malacalza et al. 
1994; Punta et al. 2003a; Ferrari et al. 2004; Yorio et al. 
2010; Ibarra et al. 2018; Morgenthaler et al. 2022), no stud-
ies have yet quantified the segregation of food resources 
between female and male breeding individuals. In the pre-
sent study, sexual differences in the use of food resources 
in Imperial Cormorants were analysed during the incuba-
tion and chick rearing stages at two breeding locations. To 
achieve this goal, (a) diet composition in female and male 
breeding adults, including prey type, size, richness and 
diversity, were quantified through the analysis of stomach 
content samples, and (b) female and male isotopic niches 
were assessed using stable isotope composition (δ13C, δ15N) 
of whole blood.

Materials and methods

Study area and species

The study was conducted at Islas Blancas (44°46′S, 
65°38′W) and Punta León (43°04'S, 64°29'W), two coastal 
colonies separated by ~ 200 km, located in Chubut Province, 
Argentine Patagonia (Fig. 1). Islas Blancas is a complex of 
three near shore islands (2.5 km from the mainland) located 
within a semi-enclosed bay. The Imperial Cormorant colony, 
consisting of approximately 2,300 breeding pairs (Yorio 
et al. 2020) is located on the largest island. Punta León is 
a mainland location characterized by cliffs 30–100 m high 
and a silt platform of ~ 5 ha lying to the seaward side of the 

Fig. 1   Study area with the 
location of Imperial Cormo-
rant colonies (black stars) at 
Islas Blancas and Punta León, 
Argentina
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cliffs. The Imperial Cormorant colony is located close to the 
beach and, with over 5,600 breeding pairs, is the largest in 
Chubut Province (Yorio et al. 2020).

Imperial Cormorants breeding at Islas Blancas start 
laying eggs between mid-November and the first week of 
December, depending on the season (C. Ibarra, unpubl. 
data). Imperial Cormorants breeding at Punta León settle 
at the colony site in August and start laying eggs between 
early and mid-October, depending on the season (Yorio et al. 
1994; Svagelj and Quintana 2011). Incubation in Imperial 
Cormorants lasts about a month (Malacalza 1984; Punta 
et al. 2003b), and chicks start fledging at 90 days (Punta 
et al. 2003b).

Handling and sexing of individuals

All individuals were captured from the peripheral areas of 
the colony to minimize disturbance using a hook placed at 
the end of a 2 m pole. Only adults that had recently arrived 
from the sea were captured, identifying them by their wet 
plumage and their behavior toward their mate and/or chicks. 
Only individuals that had a partner in the nest were captured, 
which ensured that nest contents would not be left unpro-
tected while sampling the individual outside the colony. 
Individuals were sexed based on vocalizations, which differ 
between sexes (Malacalza and Hall 1988) and, in most cases, 
standard morphometric measurements of bill height, wing 
length and tarsus length were also taken to sex individuals 
applying discriminant functions developed by Svagelj and 
Quintana (2007).

Conventional diet analysis

To assess differences between sexes in diet composition, 
samples were obtained at both colonies during the 2019 
breeding season in three stages of the breeding cycle. At the 
Islas Blancas colony, 10 stomach content samples of each 
sex were obtained during 3–6 December, 17–21 December 
and 5–7 January 2020, corresponding to the incubation, 
young chick (< 15 days of age) and old chick (> 15 days of 
age) stages, respectively (C. Ibarra, unpubl. data). At the 
Punta León colony, samples were obtained from 10 females 
and 5 males on 26 November, from 11 females and 10 males 
on 10 December, and from 10 females and 11 males on 23 
December, corresponding to the incubation, young chick and 
old chick stages, respectively (Malacalza 1984; Yorio et al. 
1994).

Diet samples were obtained through induced regurgi-
tation (Cooper 1985), which consists of holding the indi-
vidual upside down over a bucket and gently massaging 
its abdomen and throat to induce regurgitation. A previous 
study showed that this technique collects complete stomach 

contents (Yorio et al. 2017). Samples obtained were pre-
served in 70% alcohol for later analysis.

Diet samples were analyzed macroscopically the day after 
their collection, which allowed recording the size and mass 
of prey individuals that were whole. Later on, each com-
plete stomach content sample was dissected under a zoom 
binocular microscope (5–20 X magnification) to identify 
the rest of food remains to the lowest possible taxonomic 
level based on diagnostic structures, such as fish otoliths 
and cranial bones, cephalopod beaks, crustacean carapaces 
and polychaete mandibles. Prey items were identified with 
the aid of a reference collection and published information 
(Boschi et al. 1992; Gosztonyi and Kuba 1996; Rozbaczylo 
et al. 2006; Bovcon et al. 2007). As it was not possible to 
discriminate remains between the rock cod species Patago-
notothen sima and P. cornucola present in the study areas, 
they were grouped as Patagonotothen spp.

Frequency of occurrence (F%) and numerical impor-
tance (N%) were calculated for each prey type (Duffy and 
Jackson 1986). The relative importance by mass (W%) was 
calculated for most of the prey found, with the exception of 
some small or low frequent specimens of Acanthistius pata-
chonicus, Eurypodius latreillii, Paralichthyidae, Pachycheles 
chubutensis and Polychaetes. The length and weight of fish 
were calculated using cranial bones and otoliths that showed 
low or no erosion, which were measured under a zoom bin-
ocular microscope (5–20 X magnifications) or with a digital 
caliper (± 0.01 mm). The length and mass of Merluccius 
hubbsi were calculated applying the equations presented 
in González-Zevallos et al. (2010) and Koen Alonso et al. 
(1998) and those of Engraulis anchoita and Raneya brasil-
iensis using unpublished equations (S. Fernández et al. and 
C. Ibarra et al., unpubl. data, respectively). The length and 
mass of Patagonotothen spp., was calculated using unpub-
lished equations for P. sima (C. Ibarra et al., unpubl. data) 
given its relationship and similarity with P. cornucola. For 
species for which there are no linear regressions, the size 
and weight of a sample of whole individuals were obtained 
and then used to estimate an average size, mass and confi-
dence intervals. The length was taken with an ichthyometer 
(± 1 mm) or with a digital caliper (± 0.01 mm) and weight 
was taken with a digital scale (± 0.002 g). The carapace 
length of Munida gregaria was calculated from the weight 
of whole individuals applying the equations presented in 
Tapella and Lovrich (2006).

Differences between sexes in importance by mass in all 
three stages at each colony were tested using the analysis of 
similarities procedure (ANOSIM) with the PRIMER 6.1.6 
package (Clarke and Gorley 2006). Differences between 
sexes in the diversity of prey consumed by each sex were 
tested using ANOSIM based on prey frequency of occur-
rence. Differences between sexes in the number of prey 
items and prey species per stomach content sample for each 
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breeding stage and colony were tested using Mann–Whitney 
U tests (Zar 1999). Median, standard deviation and range are 
presented for each variable.

Stable isotope analysis

To evaluate the isotopic niche (Newsome et al. 2007) of 
female and male Imperial Cormorants, whole blood sam-
ples were collected from each individual captured (see 
above) to assess the carbon and nitrogen isotopic compo-
sition, which typically provide information on the general 
source of feeding and trophic position in marine ecosys-
tems, respectively (DeNiro and Epstein 1981; Hobson and 
Welch 1992; Hobson et al. 1994). Whole blood samples of 
female and male adults were collected during two consecu-
tive stages of their breeding season at the colonies of Islas 
Blancas (overall N = 43) and Punta León (overall N = 37). 
In diving seabirds, whole blood stable isotope values inte-
grate dietary information for approximately 20 previous days 
(Barquete et al. 2013; Bearhop et al. 2002). Most of these 
sampled birds were the same as those sampled for conven-
tional diet analysis, but five additional birds were captured 
at neighbouring nests to increase sample size. At the Islas 
Blancas colony, samples from 10 females and 10 males were 
obtained during 4–6 December (late incubation stage) and 
from 13 females and 10 males during 4–6 January (in nests 
with chicks > 28 days), which reflected cormorant diet dur-
ing the incubation and chick rearing stages, respectively. At 
the Punta León colony, samples from 10 females and 6 males 
were obtained on 26 November and from 10 females and 11 
males on December 23, which also reflected cormorant diet 
during the incubation and chick rearing stages, respectively.

Whole blood (0.1–0.5 mL) was extracted from the bra-
chial vein of adults and preserved in 70% ethanol before 
processing in the laboratory (Hobson et al. 1997). No math-
ematical corrections were made for the effect of ethanol, 
since most authors have not found significant effects on the 
carbon signal in different bird species (Hobson et al. 1997; 
Halley et al. 2008; Therrien et al. 2011). The samples were 
dried at 60 °C for 24–48 h and then ground in a micro mortar 
(Hobson et al. 1997). A subsample of 1 ± 0.2 mg was set in 
a tin capsule for stable isotope analysis. Sample analyses 
were performed by the Stable Isotope Facility of the Univer-
sity of California, Davis (USA). Stable isotope abundance 
is expressed using standard δ notation relative to carbonate 
Vienna PeeDee Belemnite and atmospheric nitrogen. The 
internal laboratory standards used for carbon and nitrogen 
were Alfalfa Flour, Amaranth Flour, Bovine Liver, Caffeine, 
Chitin, Enriched Alanine, Glutamic Acid (GLAC), Glutamic 
Acid (GLU), Keratin and Nylon Powder (NYPOW). Mean 
observed analytical errors were ± 0.05‰ and ± 0.04‰, for 
δ13C and δ15N, respectively.

The isotopic niches of female and male Imperial Cormo-
rants were evaluated using the hypothesis-testing framework 
proposed by Turner et al. (2010) using nested linear mod-
els and residual permutation procedures and the Bayesian 
approach based on multivariate ellipse metrics (Jackson 
et al. 2011). Differences between female and male isotopic 
niche positions, which are an indication of the resources 
consumed, was evaluated using the centroid location (Turner 
et al. 2010). If differences in niche position were found, a 
univariate analysis was used to determine the isotopic driver 
of differences. The mean δ13C and δ15N values were com-
pared using Welch’s t test for independent samples (for nor-
mally distributed data) to detect which isotopic axis con-
tributed to the observed differences (Hammerschlag-Peyer 
et al. 2011).

The niche width, which indicates the variety of resources 
consumed, was evaluated through multivariate analysis, 
and then conventional univariate tests were performed to 
determine which niche axis drove the observed niche shift 
(Hammerschlag-Peyer et al. 2011). To describe the spread 
of data points, the parameters proposed by Layman et al. 
(2007) were calculated. The mean distance to the centroid 
(MDC) is a niche width indicator and shows the diversity of 
prey consumed, and the mean nearest-neighbour distance 
(MNN) shows a measure of the overall density of species 
packing (Turner et al. 2010). If differences in MDC were 
found, the Bartlett’s test was used to determine which axis 
contributed to the observed differences in isotopic niche 
width (Hammerschlag-Peyer et al. 2011). Convex hulls were 
constructed to estimate the smallest total isotopic niche area 
(TA) that contained all individuals in the isotopic space and 
can be interpreted as a measure of the total isotopic niche 
of a population (Layman et al. 2007). The isotopic niche 
width for each sex was estimated using the multivariate 
ellipse-based metrics (SIBER package, Jackson et al. 2011). 
Standard ellipse areas (SEA) were generated as bivariate 
equivalents to standard deviations in univariate analyses, 
and SEA values corrected for small sample size (SEAC), 
which can be interpreted as the core isotopic foraging niche 
of a population, were calculated. To test for differences in 
isotopic niche spread between sexes, Bayesian estimates of 
SEA (SEAB) were generated by comparing their 95% cred-
ible intervals (CI). The probability of niche overlap between 
ellipses was estimated as the probability that an individual of 
a given sex is found in the niche region of the other with an 
alpha of 95% (nicheROVER package, Swanson et al. 2015). 
All analyses were conducted in the free software R 4.0.2 (R 
Core Team 2020). Prior to analysis, all data were examined 
for normality using the Shapiro–Wilks test and examined 
for homogeneity of variance using the Levene’s test, assum-
ing a significance level of α = 0.05 (CAR package; Fox and 
Weisberg 2009).
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Results

Conventional diet

A total of 117 stomach samples were gathered from breed-
ing adults, corresponding to 30 females and 30 males from 
the colony of Islas Blancas and 31 females and 26 males 
from the colony of Punta León. With the exception of one 
group (i.e., males in the incubation stage at Punta León), 
all prey species accumulation curves reached a plateau, 
indicating that sampling was enough to characterize diet 
composition in both sexes.

Islas Blancas

At the Islas Blancas colony, Patagonotothen spp. were 
the most frequent prey consumed by females in all stages 
(F% = 30–70%), and showed a numerical contribution 
larger than 21.9% (Supplementary information, Tables 
S1 and S2), followed by Helcogrammoides cunninghami 
(N% = 20.7%) during the incubation stage and Munida gre-
garia during the young and old chick stages (N% = 26.1% 
and 18.1%, respectively). Merluccius hubbsi was the most 
frequent prey consumed by males during the three stages 
evaluated (F% =  > 70%), and showed the largest numerical 
contribution during the young and old chick stages (79.4% 
and 77.8%, respectively), while Pleoticus muelleri showed 
the largest numerical contribution during the incubation 
stage (Supplementary information, Tables S1 and S2).

During the incubation stage, Patagonotothen spp. 
were the dominant prey in terms of importance by 
mass consumed by females (M% = 23.8%) followed by 
Octopodidae (M% = 15.8%) (Fig. 2). During the young 
chick stage, Patagonotothen spp. showed the high-
est contribution in females (M% = 29.1%), followed by 
M. hubbsi (M% = 24.9%). During the old chick stage 
M. hubbsi showed the highest contribution in females 
(M% = 68.3%). M. hubbsi was the dominant prey in terms 
of importance by mass in males during all stages evalu-
ated (M% = 77.5–93.8%) (Fig. 2). There were significant 
differences between male and female diet composition 
in terms of importance by mass in all stages (two-way 
crossed ANOSIM, Global R = 0.397 P < 0.01).

The diversity of prey consumed by each sex differed 
significantly in all stages (two-way crossed ANOSIM 
based on the frequency of occurrence, Global R = 0.42, 
P < 0.01). Males presented a significantly lower number of 
prey species (Mann–Whitney U test, UINC = 92, P < 0.01, 
UYC = 85.5, P < 0.01; UOC = 74, P = 0.02; Table 1) and 
lower number of prey items (Mann–Whitney U test, 
UINC = 100, P < 0.01, UYC = 89.5, P < 0.01; UOC = 74.5, 

P = 0.03; Table 1) per stomach content than females in 
all stages.

The general average size of fish consumed by each sex 
in each stage was different, resulting in the consumption 
by females of significantly smaller items (Mann–Whit-
ney U test, UINC = 1686, P < 0.01; UYC = 3968.5, P < 0.01; 
UOC = 1815, P < 0.01; Fig. 3 and Supplementary informa-
tion, Table S3). An adequate sample size to test for differ-
ences in the length of prey species consumed by both males 
and females was only obtained for M. hubbsi during the 
old chick stage. The mean length of M. hubbsi individu-
als consumed by males (25.3 ± 4.5 cm, range = 16.4–33.8) 
was similar to those preyed upon by females (24.7 ± 3.7 cm, 
range = 19.3–33.2) (one-way ANOVA, F (1.43) = 0.21, 
P = 0.65).

Punta León

At the Punta León colony, Ribeiroclinus eigenmanni was 
the most frequent prey consumed by females in all stages 
(F% = 80–100%) and also showed the largest numerical 
contribution in all stages (52.3–76.8%), followed by Raneya 
brasiliensis (N% = 4.2–8.1%) (Supplementary information, 
Tables S4 and S5). The prey with the largest numerical 
importance in male diet during the incubation stage was 
R. eigenmanni (N% = 32.9%), followed by Triathalassothia 
argentina (N% = 26.0%) and R. brasiliensis (N% = 16.4%) 
(Supplementary information, Table S5). R. eigenmanni 
(N% = 25.6%) also showed the largest numerical contribu-
tion during the young chick stage, followed by R. brasiliensis 
(N% = 16.7%), while Engraulis anchoita (N% = 68.5%) and 
R. brasiliensis (N% = 14.6%) showed the highest numerical 
importance during old chick stage (Supplementary informa-
tion, Table S5).

During the incubation stage, R. eigenmanni was the 
dominant prey in terms of importance by mass consumed 
by females (M% = 38.9%), followed by R. brasiliensis 
(M% = 32.6%) and T. argentina (M% = 12.9%) (Fig. 4). 
During the young and old chick stages R. brasiliensis was 
the dominant prey (M = 48.6% and 40.2%, respectively), 
followed by R. eigenmanni (M% = 26.5%) during the 
young chick stage and M. hubbsi during the old chick stage 
(%M = 18.7%) (the value of this prey are due to the con-
sumption of only two items). R. brasiliensis was the dom-
inant prey in terms of importance by mass consumed by 
males during the incubation stage (M% = 31.5%), followed 
by M. hubbsi (M%= 20.2%) (the value of this prey is due 
to the consumption of one item) (Fig. 4). M. hubbsi was 
the dominant prey in males during the young and old chick 
stages (M% = 59.7% and 48.4%, respectively), followed by R. 
brasiliensis during the young chick stage (M% = 23.3%) and 
E. anchoita during the old chick stage (M% = 41.3%). There 
were significant differences between female and male diet 
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Fig. 2   Importance by mass (M%) of the main prey recorded in stom-
ach content samples of female and male Imperial Cormorants during 
three breeding stages at Islas Blancas, Argentina, in 2019. Mh Mer-
luccius hubbsi, Pa, Patagonotothen spp., Re Ribeiroclinus eigen-
manni, Rb Raneya brasiliensis, So Sebastes oculatus Ac Agonopsis 
chiloensis, Ta Triathalassothia argentina, Hc Helcogrammoides cun-

ninghami; Nb Nemadactylus bergi, Lb Leptonotus blainvilleanus, Al 
Austrolycus laticinctus, Pn Prionotus nudigula, Ma Myxine australis, 
Pm Pleoticus muelleri, Nm Nauticaris magellanica, Ag Austropanda-
lus grayi; Bt Betaeus truncatus, Ps Peltarion spinosulum, Mg Munida 
gregaria, Oc Octopodidae, Sq Squids, Eu Eunicidae

Table 1   Diversity of prey species and mean number of prey items per stomach content of female and male Imperial Cormorants breeding at Islas 
Blancas, Argentina, in 2019

Mean ± SD with the range in square brackets. N = number of stomach samples

Sex N Incubation Young chick Old chick

Number of prey species Female 10 22 20 17
Male 10 7 4 6

Number of prey species per stomach content Female 10 5.7 ± 3 [3–10] 4.8 ± 3.3 [1–10] 4.3 ± 3.5 [1–10]
Male 10 2.1 ± 1.5 [1–6] 1.3 ± 0.7 [1–3] 1.5 ± 1.3 [1–5]

Number of prey items per stomach content Female 10 46.7 ± 43.3 [10–129] 28 ± 18.2 [2–63] 21.3 ± 21.6 [1–65]
Male 10 3.8 ± 1.5 [2–7] 3.4 ± 2.4 [2–9] 3.6 ± 2.7[1–11]
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composition in terms of importance by mass in all stages 
(two-way crossed ANOSIM, Global R = 0.38 P < 0.01).

As in the Islas Blancas colony, the diversity of prey con-
sumed by each sex differed significantly in all stages (two-
way crossed ANOSIM based on the frequency of occurrence, 
Global R = 0.37, P < 0.01). The number of prey species per 
stomach content was only different between sexes in the old 
chick stage (Mann–Whitney U test, UINC = 37, P = 0.07, 
UYC = 72, P = 0.12; UOC = 94.5, P > 0.01, Table 2). Males 
presented a lower number of prey items per stomach content 
than females in all stages (Mann–Whitney U test, UINC = 45, 
P < 0.01, UYC = 98, P < 0.01; UOC = 93.5, P < 0.01; Table 2).

As in Islas Blancas, the general average size of fish con-
sumed by each sex during each stage was different, resulting 
in the consumption by females of significantly smaller items 
(Mann–Whitney U test, UINC = 9444, P < 0.01; UYC = 8327, 
P < 0.01, UOC = 12,262, P < 0.01, Fig. 3, Supplementary 
information, Table S6). Adequate sample sizes to test for 
differences in the length of prey species consumed by both 
females and males was obtained for only some species and 
stages. Females consumed smaller R. brasiliensis than 
males during the young chick stage (one-way ANOVA, F 
(1.38) = 5.45, P = 0.02), but no differences were found in the 
mean length of R. eigenmanni individuals consumed during 
the young chick stage (one-way ANOVA, F (1.172) = 1.82, 
P = 0.18) or of R. brasiliensis during old chick stage (one-
way ANOVA, F (1.35) = 1.07, P = 0.3).

Stable isotopes analysis

Islas Blancas

In females, δ13C values varied between −18.33 and −16.35, 
whereas δ15N values varied between 18.51 and 20.05. In 
males, δ13C and δ15N values ranged between −17.15 and 
−16.63 and between 18.7 and 19.44, respectively.

The mean position of the isotopic niche, given by the 
position of the centroid, differed between females and males 
in the incubation period (MD = 0.57 P = 0.01; Table 3), and 
this difference was driven by a lower δ13C mean value in 
females relative to males (Welch’s t test, t = -2.29, d.f. = 1, 
P = 0.04). The centroid position did not differ between 
sexes during the chick rearing period (MD = 0.12, P = 0.64; 
Table 3).

In both breeding stages, the niche of males was consider-
ably smaller and included within that of females (Fig. 5). 
The niche width, given by the absolute value of the differ-
ence of mean distance to centroid (MDC), was significantly 
different in the incubation period (MDC = 0.58, P = 0.01), 
being higher for females due to a higher range in δ13C val-
ues (Bartlett’s K2 = 18.9, d.f. = 1, P < 0.01) (Fig. 5A). There 
were also significant differences during the chick rearing 
period (MDC = 0.3, P < 0.01), being higher for females due 
to both δ13C (Bartlett’s K2 = 18.9, d.f. = 1, P < 0.01) and δ15N 
values (Bartlett’s K2 = 18.9, d.f. = 1, P < 0.01) (Fig. 5B). 

Fig. 3   Mean length of prey consumed by female (white boxes) and male (grey boxes) Imperial Cormorants during three stages of the breeding 
cycle at Islas Blancas and Punta León, Argentina, in 2019. Number of prey items in parenthesis
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Fig. 4   Importance by mass (M%) of the main prey recorded in stom-
ach content samples of female and male Imperial Cormorants during 
three breeding stages at Punta León, Argentina, in 2019. Ea Engraulis 
anchoita, Mh Merluccius hubbsi, Re Ribeiroclinus eigenmanni, Rb 
Raneya brasiliensis, So Sebastes oculatus, Ac Agonopsis chiloensis, 

Ta Triathalassothia argentina, Nb, Nemadactylus bergi, Da Dules 
auriga, P Paralichthyidae, Pb Pinguipes brasilianus, Pn Prionotus 
nudigula, Pbr Percophis brasiliensis, Pm Pleoticus muelleri, Nm 
Nauticaris magellanica, Ag Austropandalus grayi, Paa Pterygos-
quilla armata armata, Oc Octopodidae, Sq Squids

Table 2   Diversity of prey species and mean number of prey items per stomach content of female and male Imperial Cormorants breeding at 
Punta León, Argentina, in 2019 

Mean ± SD with the range in square brackets. N = number of stomach samples

Sex N Incubation Young chick Old chick

Number of prey species Female 10 18 15 19
Male 5 11 15 8

Number of prey species per stomach content Female 11 4.6 ± 1.3 [3–6] 5.4 ± 2.0 [3–10] 5.0 ± 2.2 [1–7]
Male 10 3.0 ± 2.1 [1–6] 3.8 ± 2.8 [1–8] 2.0 ± 1.8 [1–6]

Number of prey items per stomach content Female 10 55.6 ± 25.1 [23–95] 44.1 ± 44.2 [10–158] 38.6 ± 30.8 [4–86]
Males 11 15.4 ± 23.2 [1–56] 8.8 ± 9.4 [1–31] 7.4 ± 5.4 [1–17]
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The isotopic niche width of males, estimated through the 
area of the SEAC standard ellipses and the total area (TA), 
was lower than that of females during the two breeding 
stages (Table 3, Fig. 5). The among-individual variability 
in feeding ecology, given by the measurement of the aver-
age distance to the nearest neighbour (MNN), was differ-
ent between sexes in both stages, with males presenting a 
higher grouping with respect to females (Table 3). During 
the incubation period, the overlap in SEAB between sexes 

was asymmetric, being 16% for females (α = 95%, n = 1000) 
and 98% for males. During the chick rearing period, overlap 
was 30% for females (α = 95%, n = 1000) and 99% for males.

Punta León

In females, δ13C values varied between −16.92 and 
−16.37, whereas δ15N values varied between 19.72 and 

Table 3   Differences between female and male Imperial Cormorant 
centroid location (± SD) values and isotopic niche dispersion meas-
ures (MDC mean distance of individuals to centroid position, MNN 
mean nearest-neighbour distance) and isotopic niche metrics (SEAB 
standard ellipse area; SEAC standard ellipse area corrected for small 

sample sizes, SEAB 95 CI confidence interval and TA total area) cal-
culated by multivariate ellipse-based metrics and Bayesian estimates 
during the incubation and chick rearing stages at Islas Blancas, 
Argentina, in 2019 

N = number of samples

Incubation Chick rearing

Female Male Hotelling’s T2

(P)
Female Male Hotelling’s T2

(P)

N 10 10 13 10
Centroid locations
(δ13C; δ15N)

−17.46 (0.78); 
19.09 (0.33)

−16.89 (0.13); 
19.13 (0.20)

0.57
(P < 0.01)

−16.94 (0.35); 
19.18 (0.41)

−16.96 (0.14); 
19.06 (0.15)

0.12
(P = 0.64)

MDC 0.77 0.19 0.58
(P < 0.01)

0.45 0.16 0.30
(P < 0.01)

MNN 0.32 0.11 0.20
(P < 0.01)

0.23 0.10 0.13
(P = 0.05)

SEAB 0.69 0.07 0.40 0.06
SEAC 0.83 0.09 0.47 0.07
SEAB 95 CI 0.37–1.4 0.04–0.15 0.23–0.73 0.03–0.12
TA 1.39 0.16 0.88 0.13

Fig. 5   Isotopic niche core (40% Bayesian ellipses) and total area (convex hull) of female and male Imperial Cormorants during the A incubation 
and B chick rearing stages at Islas Blancas Argentina, in 2019
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20.85. In males, δ13C and δ15N values ranged between 
−17.01 and −16.23 and between 19.22 and 21.27, 
respectively.

The isotopic niche position was similar between sexes 
during the incubation stage (MD = 0.29 P = 0.227) but dif-
fered during the chick rearing stage (MD = 0.5, P < 0.01), 

given mainly by higher δ15N values in females (Welch’s t 
test, t = −4.36, d.f. = 18.8, P < 0.01) (Table 4).

The isotopic niche width was larger for males in the 
incubation stage (MDC = 0.29, P = 0.03), given by a larger 
range of δ15N values (Bartlett’s K2 = 5.12, d.f. = 1, P = 0.02), 
while it was similar in the chick rearing stage (MDC = 0.04, 

Table 4   Differences between female and male Imperial Cormorant 
centroid location (± SD) values and isotopic niche dispersion meas-
ures (MDC mean distance of individuals to centroid position, MNN 
mean nearest-neighbour distance) and isotopic niche metrics (SEAB 
standard ellipse area, SEAC standard ellipse area corrected for small 

sample sizes, SEAB 95 CI confidence interval, TA total area) calcu-
lated by multivariate ellipse-based metrics and Bayesian estimates 
during the incubation and chick rearing stages at Punta León, Argen-
tina, in 2019

N = number of samples

Incubation Chick rearing

Female Male Hotelling’s T2

(P)
Female Male Hotelling’s T2

(P)

N 10 6 10 11
Centroid locations
(δ13C; δ15N)

−16.62 (0.13); 
20.34 (0.25)

−16.47 (0.22); 
20.13 (0.63)

0.29
P = 0.23

−16.58 (0.15); 
20.12 (0.26)

−16.72 (0.23); 
19.64 (0.43)

0.50
(P < 0.01)

MDC 0.22 0.51 0.29
(P = 0.03)

0.22 0.26 0.04
(P = 0.53)

MNN 0.14 0.30 0.16
(P = 0.22)

0.12 0.10 0.02
(P = 0.58)

SEAB 0.09 0.30 0.09 0.11
SEAC 0.11 0.35 0.11 0.11
SEAB 95 CI 0.05–0.19 0.12–0.79 0.05–0.19 0.05–0.2
TA 0.20 0.37 0.20 0.19

Fig. 6   Isotopic niche core (40% Bayesian ellipses) and total area (convex hull) of female and male Imperial Cormorants during the A incubation 
and B chick rearing stages at Punta León, Argentina, in 2019
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P = 0.528) (Fig. 6). The SEAC and the total area (TA) of 
males were higher than those of females during the incuba-
tion stage but similar during the chick rearing stage (Table 4, 
Fig. 6). The absolute value of mean nearest-neighbour dis-
tance (MNN) was similar between males and females in the 
two stages (Table 4). The overlap in SEAB between sexes 
was asymmetric in the incubation period, being 69% for 
females SEAB (α = 95%, n = 1000) and 36.3% for males. 
During the chick rearing stage, there was a lower overlap 
between sexes, being 49% for females (α = 95%, n = 1000) 
and 45.7% for males.

Discussion

Female and male Imperial Cormorants nesting in coastal 
Patagonia segregated in the use of food resources regard-
less of the stages of the reproductive cycle and the location 
of the colony, but the degree of niche segregation differed 
depending on the spatial and temporal context. This is the 
first study to provide evidence of sexual segregation based 
on the taxonomic patterns in diet composition of Imperial 
Cormorants breeding in the Southwest Atlantic, patterns that 
were consistent with those determined through stable isotope 
analyses. Results show, in general, that females and males 
differed in the prey species or proportion of prey species 
consumed, a pattern reported in other cormorant species, 
such as the Macquarie Shag (Leucocarbo purpurascens; 
Kato et al. 1996), the Japanese Cormorant (L. capillatus; 
Ishikawa and Watanuki 2002), the Great Cormorant (Phala-
crocorax carbo; Thalinger et al. 2018), the Antarctic Shag 
(L. bransfieldensis; Casaux et al. 2001, but see Favero et al. 
1998), and several other seabirds, particularly dimorphic 
species (Bearhop et al. 2006; Phillips et al. 2011).

At Islas Blancas, there was a clear segregation in the use 
of food resources during the earlier stages of the breeding 
cycle, but the overlap between sexes increased during the 
chick stage. Male diet composition throughout the breeding 
cycle was dominated by the demersal schooling fish Merluc-
cius hubbsi, while females based their diet mostly on ben-
thic fish such as Patagonotothen spp. during incubation but 
increased the consumption of M. hubbsi during the chick 
stages. In addition, females captured throughout the breed-
ing cycle a large number of prey species that were not found 
in male samples. Likewise, the isotopic niche position dur-
ing the incubation differed between sexes, and niche width 
in males was considerably narrower and included within that 
of females, in line with both the wide diversity of prey found 
in female diet (see below) and the high consistency in the 
use of M. hubbsi by males. The large range of δ13C exhib-
ited by females during the incubation stage may be a conse-
quence of the consumption of Patagonotothen spp., which 
has shown a wide range in δ13C values at other locations 

in coastal Argentina (δ13C = −15.22 ± 1.63 at Ría Deseado, 
Santa Cruz, Morgenthaler et al. 2016; δ13C = −16.59 ± 2.18 
at Caleta Malaspina, Chubut, C. Ibarra, unpubl. data), and 
has similar δ15N values to demersal prey (Patagonotothen 
spp. δ 15N = 18.22 ± 0.62, C. Ibarra, unpubl. data; M. hubbsi 
δ15N = 18.18 ± 0.52 near of Punta León, C. Ibarra, unpubl. 
data).

At Punta León, diet composition during incubation 
also differed between sexes, as females consumed benthic 
prey, while males included in their diet those same benthic 
prey—though in different proportions—complemented with 
demersal fish. Despite the isotopic niche position was simi-
lar between sexes, likely because females and males shared 
benthic prey with similar isotopic values, niche overlap was 
asymmetric in agreement with the results based on conven-
tional diet. In contrast to the pattern observed at Islas Blan-
cas, males showed during this earlier stage a wider niche 
than females, given by a broader range in δ15N values, in 
agreement with findings reported for Imperial Cormorants at 
southern latitudes (Michalik et al. 2013; Harris et al. 2016). 
In accordance with conventional diet results, this variation 
in the niche of males mainly reflects the shifts along the 
benthic–pelagic gradient, since in the study region, epipe-
lagic species are depleted in both δ13C and δ15N values (e.g., 
Engraulis anchoita) as compared with benthic and demersal 
species (e.g., Raneya brasiliensis, Ribeiroclinus eigenmanni 
and M. hubbsi) (Harris et al. 2015; Kasinsky et al. 2021). 
During both chick stages at Punta León, females mainly con-
sumed the benthic R. brasiliensis, while male diet mainly 
comprised the demersal M. hubbsi with an important contri-
bution during the old chick stage of the epipelagic schooling 
fish E. anchoita. These differences were reflected in sex-
differences in the isotopic niche position, as while females 
were enriched in both δ13C and δ15N values due to a large 
consumption of benthic prey, males were depleted in δ15N 
values possibly due to a high consumption of the epipelagic 
E. anchoita.

In both colonies, the diversity of prey consumed by 
females was greater than that of males throughout the breed-
ing season, a similar pattern reported among other cormo-
rant species (Kato et al. 1996; Casaux et al. 2001; Thalinger 
et al. 2018). During all stages, females complemented their 
diet with a high diversity of mainly benthic prey, such as 
small fish, crustaceans, polychaetes and cephalopods, with 
variation in relevance depending on the breeding stage, 
while secondary prey species in males were few at all stages 
and with a little mass contribution. The diversity of prey 
consumed by females included mostly components of fish 
assemblages inhabiting bottom habitats. For example, Tria-
thalassothia argentina and R. eigenmanni are small cryptic 
fish almost exclusively associated with macroalgal habitats 
and other small structures used as refuges (e.g., mollusc 
shells), which does not form schools but can be found in 
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high density patches, while R. brasiliensis is found mainly 
buried on soft sand bottoms (A. Irigoyen, pers. comm.). 
Other small sized secondary prey consumed by females, 
such as Sebastes oculatus and Pinguipes brasilianus, cor-
responded to recently recruited post-larval individuals of 
rocky reefs fishes that form schools on rocky bottoms (Iri-
goyen et al. 2018; A. Irigoyen, pers. comm.). On the other 
hand, males consumed mostly schooling prey species with 
greater mobility and whose abundances can fluctuate spa-
tially and/or temporally, such as the demersal M. hubbsi and 
Pleoticus muelleri or the epipelagic E. anchoita. These three 
schooling prey also show daily vertical movements in the 
water column (Angelescu and Cousseau 1969; Hansen et al. 
2001; Roux et al. 2012). It should be noted that these three 
prey species are of commercial value, and the first two are 
the main target of trawlers in the region.

The type of prey species that predominated in Imperial 
Cormorant diet had a large influence on the overall average 
size of the prey that each sex consumed. At both breeding 
locations, males selected fish species of larger size, such as 
M. hubbsi, R. brasiliensis and E. anchoita, while females 
consumed in general smaller fish, such as Patagonotothen 
spp. and R. eigenmanni complemented in some breeding 
stages with larger fish, such as M. hubbsi and R. brasiliensis. 
Consequently, males consumed a lower number and larger 
prey items than females in both colonies and stages. Among 
cormorants, sex-differences in the number and size of prey 
consumed have been frequently observed (Kato et al. 1996; 
Favero et al. 1998; Casaux et al. 2001; Cook et al. 2013; 
Thalinger et al. 2018). It has been argued that heavier males 
with larger bills may have a better handling performance of 
larger prey than females (Koffijberg and Van Eerden 1995; 
Favero et al. 1998; Kato et al. 1996, 2000). However, when 
the same fish species were caught, such as M. hubbsi and R. 
brasiliensis, both sexes consumed similar sized prey, indi-
cating that females apparently have no problem eating fish 
as large as males. This is consistent with the findings by 
Cook et al. (2013) for Kerguelen Shags (L. verrucosus), and 
suggests that other factors may be also implicated in the 
segregation by prey size.

The differences found between the prey species consumed 
by female and male Imperial Cormorants at Islas Blancas and in 
the proportion of prey species consumed at Punta León may be 
due to spatial segregation in feeding between the sexes. Like in 
other dimorphic seabirds (Wearmouth and Sims 2008), Impe-
rial Cormorants exhibit sexual differences in the use of feeding 
areas. At the Islas Blancas colony, both sexes feed within the 
Camarones bay, with females using nearshore areas and males 
feeding in central areas of the bay (N. Suárez et al., unpubl. 
data). Similarly, at the Punta León colony females feed closer 
to the coast in shallower waters and males use offshore areas, 
close to the 50 m isobath (Quintana et al. 2010, 2022). In addi-
tion, larger Imperial Cormorant males can dive deeper, and the 

partitioning of foraging depths between sexes, with males div-
ing deeper, has been recorded at both breeding sites (Quintana 
et al 2010; Gómez Laich et al. 2012; N. Suárez et al., unpubl. 
data). It has been proposed that niche divergence could be the 
result of sexual dimorphism in body size, since this character 
provides each sex with different diving capabilities due to its 
influence on oxygen reserves and metabolism and consequently 
access to different resources (Randall et al. 2002; Cook et al. 
2013). Offshore waters may provide male access to a wider 
range of depths and epipelagic resources, as being larger and 
faster they may be better suited to handle this type of prey 
(Quillfeldt et al. 2011). As suggested for other seabird species, 
each sex may target a prey patch and, therefore, a depth zone, 
with birds locally adapting to different distributions and densi-
ties of benthic and demersal prey and/or the use of occasional 
epipelagic schools (Cook et al. 2013; Cleasby et al. 2015; Miller 
et al. 2018). The differential use of prey could be, therefore, a 
direct consequence of the use by females and males of feed-
ing patches with different prey species, sizes and/or relative 
abundances. Finally, the possible influence on the differences 
observed in the use of food resources of the segregation in 
temporal foraging found in this cormorant species (Masello 
et al. 2010; Quillfeldt et al. 2011; Harris et al. 2013) cannot be 
ruled out, since prey composition and availability could vary 
throughout the day.

Sexual segregation in the trophic niche of seabirds may 
be context dependent, and its existence or magnitude may 
be affected by the location of the colony and the stage of the 
breeding cycle (Ishikawa and Watanuki 2002; Massaro et al. 
2020; Reyes-Gonzalez et al. 2020; Kasinsky et al. 2021). Dif-
ferences in the magnitude of sexual segregation in trophic 
resources between Imperial Cormorants breeding at Islas 
Blancas and Punta León may have resulted from differences 
in marine habitats and prey composition among sites. Differ-
ences in diet of Imperial Cormorants have been reported even 
between nearby breeding locations (Yorio et al. 2010; Ibarra 
et al. 2018), likely reflecting spatial differences in the compo-
sition of prey assemblages and availability of potential prey. 
Variations in the magnitude of diet segregation among stages 
of the breeding cycle can also be expected, as previous studies 
in coastal Patagonia have reported seasonal changes in diet 
(Punta et al. 2003a; Yorio et al. 2010; Ibarra et al. 2018). The 
inclusion of the larger M. hubbsi by females at Islas Blancas 
and E. anchoita by males during the old chick stage at Punta 
León, may be related to an increase in the demands of grow-
ing chicks, with a consequent increase in foraging on higher 
quality prey. It is also possible that the availability of this 
resource increases later in the season in near shore waters.

In summary, Imperial Cormorants showed sexual segrega-
tion in the use of trophic resources at the two studied colo-
nies in northern Patagonia. At both study locations, females 
contributed to the high diversity in the diet composition of 
the breeding population, and mostly based their diet on small 
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benthic prey. Males, on the other hand, consumed mainly 
demersal and epipelagic prey complemented with benthic fish, 
suggesting a higher flexibility in the use of foraging strate-
gies. The combination of stomach content analysis, which 
provides detailed taxonomic use of prey species, and stable 
isotope analysis, which provides information on the main prey 
assimilated over several weeks, allowed a better characteriza-
tion of the sexual segregation in the use of trophic resources 
and helped overcome the biases from both methods that could 
have masked the observed differences. These dietary patterns 
show the differential role of the sexes in marine food webs 
and may expose females and males to different environmental 
and anthropogenic pressures, effects that may not be apparent 
when all individuals are considered together.
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