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RESUMEN

El objetivo del presente estudio fue describir la dieta y habitos alimentarios del calamar gigante Dosidicus gigas del lito-
ral de Perq, y sus variaciones en funcién a la talla, parametros geograficos y afio, asi como determinar la amplitud del
nicho y el nivel tréfico en el periodo 2015-2019. Se analizaron 954 estomagos de ejemplares procedentes de cruceros de
evaluacion realizados por IMARPE en el periodo 2015-2019. El espectro tréfico estuvo constituido por 51 items presa, per-
tenecientes a 4 taxa: Crustacea, Teleostei, Cephalopoda y Gastropoda. Entre 2015 y 2016, los Euphausiidae fueron la presa
mas importante, sobre todo en 2016 con la especie Nictiphanes simplex. La importancia y alta frecuencia de ocurrencia de
Vinciguerria lucetia entre 2017 y 2019, corrobora su preferencia en las costas de Perti. Las variaciones anuales con relacién
a la presa principal estarian relacionadas con la disponibilidad y accesibilidad de las presas, las que serian dependientes
de las condiciones ambientales. La dieta de D. gigas presento variaciones espaciales, observandose que la variable mas in-
fluyente fue la distancia a la costa. El afio y la longitud del manto (LM) no influyeron grandemente. D. gigas presentd una
estrategia alimentaria con tendencia a la especializacion individual (2015-2018) y mixta (especialista y generalista) (2019),
mostrando preferencia por tres especies presa. El nivel tréfico general correspondié a un depredador tope (NT=4,2) de
especies ocednicas y neriticas, el cual se incrementé con la LM. El NT presentd variaciones anuales influenciadas por la
disponibilidad y accesibilidad de las presas.

PavraBras cLave: Dosidicus gigas, contenido estomacal, espectro tréfico, amplitud nicho, nivel tréfico

ABSTRACT

This study aimed to examine the diet and feeding habits of Dosidicus gigas along the Peruvian coast, exploring variations
based on body size, geographic factors, and year. Additionally, it sought to determine the species’ niche breadth and
trophic level between 2015 and 2019. A total of 954 stomachs from specimens collected during IMARPE research cruises
during that period were analyzed. The trophic spectrum included 51 prey items across four major taxa: Crustacea,
Teleostei, Cephalopoda, and Gastropoda. Euphausiids, particularly Nyctiphanes simplex, were the dominant prey from
2015 to 2016, with their significance peaking in 2016. From 2017 to 2019, Vinciguerria lucetia emerged as the most important
prey, confirming its prevalence in the Peruvian coastal ecosystem. Annual shifts in primary prey were linked to prey
availability and accessibility, which in turn were influenced by environmental conditions. Spatial differences in diet
were apparent, with proximity to the coast being the most significant factor affecting prey composition, while mantle
length (ML) and year played minor roles. Feeding strategies varied over time, transitioning from individual specialization
(2015-2018) to a mixed strategy combining specialist and generalist tendencies in 2019, with a preference for three key
prey species. D. gigas was identified as a top predator (trophic level, TL=4.2) feeding on both oceanic and neritic species,
with its TL increasing with mantle length. Annual variations in TL were attributed to changes in prey availability and
accessibility.

Keyworbps: Dosidicus gigas, stomach contents, trophic spectrum, niche breadth, trophic level

CoMO REFERENCIAR ESTE ARTICULO (APA 7ed): Cisneros, R., Argiielles, J. & Tafur, R. (2024). Ecologia trofica del calamar
gigante Dosidicus gigas en el litoral de Perti durante 2015-2019. Bol Inst Mar Perii, 39(2), e412.
https://doi.org/10.53554/boletin.v39i2.412

83


https://orcid.org/0000-0003-4290-3817
https://orcid.org/0000-0002-4227-0952
https://orcid.org/0000-0002-2244-6818
https://creativecommons.org/licenses/by-nc-sa/4.0/deed.es

Cisneros, Argiielles, Tafur

Ecologia tréfica de Dosidicus gigas, litoral peruano, 2015-2019

1. INTRODUCCION

Los cefalépodos, en particular los calamares,
juegan un rol importante en las redes trdficas de
los ecosistemas marinos de todo el mundo, como
depredadores voraces de una amplia variedad
de presas, incluidos peces, crustaceos, otros
calamares y congéneres (AMARATUNGA, 1983;
Ropuouse & NiGMATULLIN, 1996; GasaLLa et al.,
2010; Corr et al., 2013; DE La CuesNaris et al., 2019).
El calamar gigante de Humboldt Dosidicus gigas
(Ommastrephidae) es el cefalépodo nectdnico
mas grande y abundante en el Océano Pacifico
oriental y presenta un papel preponderante en
el ecosistema ocednico y neritico (NEsis, 1983;
CLARKE, 1986). Es un recurso pesquero de gran
importancia comercial, principalmente en
Meéxico, Pert y Chile (ArxuipkiN ef al., 2015),
soportando la mayor pesqueria de invertebrados
de una sola especie (ArRGUELLEs et al., 2001;
ARrkHIPKIN et al.,, 2015; PorTNER et al., 2019).
Su distribucion geografica se extiende desde
California (37°N) hasta Chile (47°S) habitando
desde la superficie hasta profundidades de 1200
m (NIGMATULLIN et al., 2001). Las concentraciones
mas altas de este calamar estan relacionadas con
areas de alta productividad de zooplancton y
peces batipeldgicos (ARGUELLEs et al., 2008). En
las redes alimentarias marinas D. gigas juega
un papel importante tanto como depredador y
presa, buscando alimento en una gran variedad
de presas usando brazos prensiles y tentaculos
junto con un eficiente sistema sensorial (ALEGRE
et al., 2014).

La dieta de D. gigas ha sido estudiada en los
lugares que abarcan su distribucion (MAaRkaIDA
& Sosa-NisHizaki, 2003; IBANEz & CusiLros, 2007;
Rosas-Luis et al., 2011; ALeGRE ef al., 2014; Parpo-
GanpariLLas et al., 2014), utilizando analisis de
contenido estomacal visual, ademas de otras
herramientas como indicadores trdficos, isétopos
estables, metales pesados y dacidos grasos, asi
como técnicas moleculares y otros (CHEREL &
Hosson, 2005; LorraiN et al., 2011; ARGUELLES
et al., 2012; MILLER et al., 2013; VILLANUEVA ef al.,
2017). Usando isdtopos estables ARGUELLEs ef al.
(2012) demostraron que D. gigas migra de las aguas
ocednicas a las costeras, aprovechando una gran
variedad de recursos en cualquier etapa de su ciclo
de vida, depredando una amplia gama de presas
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1. INTRODUCTION

Cephalopods, particularly squids, play a critical
role in marine trophic networks worldwide as
voracious predators of a wide array of prey,
including fish, crustaceans, other squids, and
conspecifics (AMARATUNGA, 1983; RopHOUSE &
NiGMATULLIN, 1996; GasaLira et al., 2010; CoLL et
al., 2013; De La CuesNais et al., 2019). Dosidicus
gigas (Ommastrephidae) is the largest and most
abundant nektonic cephalopod in the eastern
Pacific Ocean, occupying a prominent position
in both oceanic and neritic ecosystems (NEsis,
1983; CLARKE, 1986). It is also a highly valuable
commercial fishery resource, particularly in
Mexico, Peru, and Chile (ArRkHIPKIN et al., 2015),
supporting the largest single-species invertebrate
fishery globally (ARGUELLES et al., 2001; ARKHIPKIN
et al., 2015; PorTNER et al., 2019). Its distribution
spans from California (37°N) to Chile (47°S),
inhabiting depths from the surface to 1,200 m
(NigMATULLIN et al., 2001). High concentrations
of this squid are associated with areas of elevated
zooplankton and mesopelagic fish productivity
(ARGUELLES et al., 2008). In marine food webs,
D. gigas plays a significant dual role as both
predator and prey, feeding on a diverse array of
organisms using its grasping arms, tentacles, and
efficient sensory systems (ALEGRE ef al., 2014).

The diet of D. gigas has been extensively studied
across its distribution range (Marxkama &
Sosa-Nisuizaki, 2003; IBANEz & CusirLros, 2007;
Rosas-Lurs et al., 2011; ALEGRE et al., 2014; PARDO-
GanpariLLas et al., 2014), using visual stomach
content analyses alongside other approaches
such as trophic indicators, stable isotopes, heavy
metals, fatty acids, molecular techniques, and
more (CHereL & Hosson, 2005; LorrAIN et al.,
2011; ArRGUELLES et al., 2012; MILLER et al., 2013;
VILLANUEVA et al., 2017). Stable isotope analyses
by ARGUELLESs et al. (2012) revealed that D. gigas
migrates between oceanic and coastal waters,
exploiting a wide range of resources at different
life stages. Its prey spectrum exceeds 50 species,
including crustaceans, fish, and cephalopods,
with an estimated trophic level of approximately
4.0 (EspiNoza et al., 2017). Common prey includes
euphausiids, pelagic shrimps, squat lobsters,
pteropod mollusks, squids, pelagic octopuses,
and myctophids (MARKAIDA & Sosa-NISHIZAKI,
2003; MiLLER et al., 2013; ALEGRE et al., 2014).
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(>50 especies presa), ocupando un nivel tréfico
alrededor de 4.0, ya que depreda sobre crustaceos,
peces y cefalépodos (EspiNoza et al., 2017). En su
dieta, las presas mas comunes, son eufausidos,
camarones peldgicos, munida, moluscos terépodos,
calamares, octopodos peldgicos y peces mictofidos
(MarkaIDA & Sosa-NisHizaki, 2003; MILLER et al.,
2013; ALEGRE et al., 2014).

Ademas, exhibe una variabilidad significativa en
la dieta con respecto a su ubicacion de captura,
la talla y las condiciones ambientales (PORTNER
et al., 2019). En este sentido diversos autores han
reportado cambios en la dieta del calamar gigan-
te en funcion del tamafo corporal, estaciones del
afno, regiones geograficas y distancia a la costa
(ALEGRE et al., 2014; PaARDO-GANDARILLAS et al.,
2014; PorTNER et al., 2019; Bruno et al., 2021). Es-
tos estudios indicarian que los habitos alimenta-
rios del calamar gigante son muy variables en el
tiempo y el espacio, lo cual provocaria cambios
en la dieta, la amplitud de nicho y el nivel trofico.
En el marco de estos antecedentes, el objetivo del
presente estudio fue incrementar los conocimien-
tos sobre la dieta y estrategia alimentaria del ca-
lamar gigante D. gigas del litoral de Per, hacien-
do un analisis sobre las variaciones de la dieta en
funcion a la talla, parametros geograficos y afo,
asi como estimar la amplitud del nicho y el nivel
trofico, en el periodo 2015-2019.

2.  MATERIALES Y METODOS

Recolecta de muestras y analisis de contenido
estomacal

Los ejemplares de D. gigas fueron capturados
mediante pesca con pinta a bordo de los barcos
de investigacion del Instituto del Mar del Peru
(ImarrE), entre 3°S y 19°S en el litoral de Pert
(Fig. 1) entre enero de 2015 y diciembre de 2019.
De los muestreos biométricos y bioldgicos se
obtuvieron datos de longitud dorsal del manto
(LM) y peso total (PT) (+/- 1 mm; +/- 0,01 g). Los
estomagos fueron extraidos y preservados con-
gelados para su posterior andlisis en el Laborato-
rio de Ecologia Trofica de la institucion.

El contenido de cada estomago fue filtrado y la-
vado utilizando una malla de 500 p. El peso hu-
medo de las presas fue registrado en una balanza
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Its diet exhibits significant variability depending
on capture location, body size, and environmental
conditions (PorTNER et al., 2019). Several studies
have reported dietary shifts based on body size,
season, geographic region, and proximity to the
coast (ALEGRE et al., 2014; PARDO-GANDARILLAS et
al., 2014; PorTNER et al., 2019; Bruno et al., 2021).
These findings suggest that the feeding habits of
D. gigas are highly dynamic over time and space,
influencing its diet composition, niche breadth,
and trophic level. Building on this context, the
present study aims to enhance understanding
of the diet and feeding strategies of D. gigas
along the Peruvian coast by analyzing dietary
variations in relation to body size, geographic
parameters, and year, as well as estimating niche
breadth and trophic level between 2015 and 2019.

2. MATERIALS AND METHODS

Sample collection and stomach content
analysis

Specimens of Dosidicus gigas were collected using
jigging techniques aboard IMARPE’s research
vessels between 3°S and 19°S along the Peruvian
coastline (Fig. 1) from January 2015 to December
2019. Biometric and biological sampling
provided data on dorsal mantle length (ML) and
total weight (TW) (+/- 1 mm; +/- 0.01 g). Stomachs
were extracted and preserved by freezing for
subsequent analysis at the Instituto del Mar del
Perit’s Trophic Ecology Laboratory.

Each stomach’s contents were filtered and rinsed
using a 500 pm mesh. Prey wet weight was
recorded with an electronic balance accurate to
+ 0.01 g. Diet components were identified to the
lowest possible taxonomic level using specialized
keys and literature, referencing hard structures
such as exoskeletons, appendages, otoliths, eyes,
vertebrae, and jaws. Fish otoliths were identified
following Garcia-Gopos (2001); cephalopod beaks
using Worrr (1984), CLarke (1986), and XAVIER
& CHEREL (2009); and crustaceans using MENDEz
(1981). Fragments of fish (e.g., tails, eyes, skin,
muscle tissue, incomplete skeletons, or isolated
vertebrae or otoliths) were classified as fish remains
and counted. Similarly, cephalopod fragments (e.g.,
mantle parts, tentacles, eyes, muscle tissue, pens,
or broken beaks) were categorized as cephalopod
remains and counted.
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electronica con precision + 0,01 g. Los diversos
componentes de la dieta fueron identificados
hasta el nivel taxondmico mas bajo posible me-
diante el uso de claves y literatura especializada
(tomando en cuenta la presencia de partes duras
como exoesqueletos, apéndices, otolitos, ojos,
vertebras y mandibulas). Los otolitos de peces se
reconocieron de acuerdo a Garcia-Gopos (2001);
los picos de cefalépodos segin Worrr (1984),
CLARKE (1986) y XaviER y CHEREL (2009); para los
crustaceos se siguié a MExpez (1981). Los frag-
mentos de peces (por ejemplo, cola, ojos, piel, te-
jido muscular, esqueleto incompleto, solo vérte-
bras, o un otolito incompleto), fueron clasificados
como restos de peces y fueron contados. De igual
modo, en el caso de fragmentos de cefaldopodos
(por ejemplo, partes del manto, tentaculos, ojos,
tejido muscular, plumas, o picos rotos), estos se
clasificaron como restos de cefalopodos y se con-
taron.

Andlisis de datos

Se utilizé la prueba de Kruskal-Wallis (H) para
determinar diferencias entre el peso de conteni-
do estomacal (PCE) (suma total de todos los taxo-
nes de un estdémago) por afnos. Los datos se agru-
paron por anos, latitud (LAT), distancia a la costa
(DC, mn) y longitud del manto (LM, cm) (no se
tomo en cuenta el sexo por que no se observaron
diferencias en la dieta), para cuantificar la dieta
mediante los métodos de frecuencia de ocurren-
cia (%FO), numérico (%N) y gravimétrico (%P),
de acuerdo a Hysror (1980):

%FO =Ei/ET x 100
%P =Pi /PT x 100

%N =Ni/Np x 100

donde Ei = Numero de estdmagos con la presa i;
ET = Numero total de estdmagos con alimento;
Ni = Numero total de representantes de la presa
i; Np = Numero total de individuos de todas las
presas consumidas; Pi = Peso de todos los indivi-
duos de la presa i; PT = Peso de los individuos del
total de las presas.

La importancia relativa de cada especie presa fue
establecida por el Indice de Importancia Relativa
de Presa Especifica (%PSIRI) segiin BRown et al.
(2012):

%PSIRI = [%FOi x (%PNi + %PPi)]
2
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Figura 1.- Mapa con la ubicacién de los puntos de captura del
calamar gigante D. gigas durante la ejecucion de cruceros de
investigacion en el litoral de Pert 2015-2019

Figure 1. Map showing the locations of D. gigas collection sites during
research cruises along the Peruvian coast (2015-2019)

Data analysis

The Kruskal-Wallis test (H) was employed to assess
differences in stomach content weight (SCW),
representing the total prey mass per stomach,
across years. Data were grouped by year, latitude
(LAT), distance from shore (DS, nautical miles), and
mantle length (ML, cm). Sex was excluded from the
analysis due to its negligible impact on diet. The
diet was quantified using frequency of occurrence
(%FO), numerical (%N), and gravimetric (%P)
methods, following Hysrop (1980):

%FO =Ei/ET x 100
%P =Pi /PT x 100

%N =Ni/Np x 100

Where Ei is the number of stomachs containing
prey i; ET is the total number of stomachs with
food; Ni is the total count of prey i; Np is the total
count of all prey items; Pi is the weight of prey i;
and PT is the total prey weight.

The relative importance of each prey species was
determined using the Specific Prey Importance
Index (%PSIRI) from BrownN et al. (2012):

%PSIRI = [%FOi x (%PNi + %PPi)]
2
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donde %FOi es la frecuencia de ocurrencia de la
presa i, en términos de proporcion; %PNi es la
abundancia presa-especifica; %PPi es el peso pre-
sa-especifica. Estos parametros fueron obtenidos
utilizando los siguientes modelos:

%PNi = %Ni/%FOi
%PPi = %P/%FOi

Se utilizo la prueba de Kruskal-Wallis (H) para de-
terminar diferencias en el %PSIRI por afos, LAT,
DCyLM.

Para determinar la amplitud del nicho, se utiliz6
el indice de Levins (1968), estandarizado por el
método de Hespenheiden (1975) (en Saucepo-Lo-
zANoO et al., 2022), usando el %PSIRI convertido a
proporcion (CORDOVA-ZAVALETA et al., 2017):
B=1/Y"1pj2 Ba=B-1n-1

donde B es la amplitud de nicho de Levins; Ba es
la amplitud de nicho de Levins estandarizado y n
es el namero total de presas. En ambos indices los
resultados se expresan de 0 a 1, donde valores <0,6
corresponden a una dieta poco amplia (especialis-

ta) y valores > 0,6 a una dieta amplia (generalista)
(KreBs, 1989).

Para el estudio de la estrategia alimentaria segtin
el afio, se empleo el método grafico propuesto por
AMUNDSEN et al. (1996), el que consiste en el anali-
sis de los puntos distribuidos a lo largo de las dia-
gonales y ejes del diagrama, representando para
cada componente de la dieta a nivel de familia, la
frecuencia de ocurrencia (%FOi) frente a la abun-
dancia de presa especifica (%APi).

Elnivel tréfico anual y por rango de LM, fue deter-
minada de acuerdo a CHRISTENSEN y PAauLy (1992):

n
j=1

Donde: NT = Nivel tréfico; P = Proporcion en peso
de la presa (j) en la dieta de las especies; NTj = Ni-
vel tréfico de la presa (j); n=Numero de grupos en
el sistema. Se adiciona 1 para incluir el efecto de la
produccién primaria. El nivel trofico de los peces,
cefaldpodos y crustaceos fueron tomados de Espi-
Noza et al. (2017).
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Where %FQOi is the frequency of occurrence
of prey i, expressed as a proportion; %PNi is
specific prey abundance; and %PPi is specific
prey weight. These parameters were calculated
using:

%PNi = %Ni/%FOi
%PPi = %P/%FOi

The Kruskal-Wallis test (H) was also applied to
examine %PSIRI differences by year, LAT, DS,
and ML.

Niche breadth was calculated using Levin’s
index (1968), standardized by the Hespenheiden
method (1975, cited in Saucepo-Lozano et al.,
2022), with %PSIRI converted to proportions
(CorpOVA- ZAVALETA et al., 2017):
B=1/Y"1pj2 Ba=B-1mn-1

Where B is Levin’s niche breadth; Ba is the
standardized breadth; n is the total number of
prey. Values below 0.6 indicate a narrow diet
(specialist), while values above 0.6 indicate a
broad diet (generalist) (Kress, 1989).

The feeding strategy by year was analyzed
graphically using the method proposed by
AMUNDSEN et al. (1996), which consists of the
analysis of the points distributed along the
diagonals and axes of the diagram, representing
each component of the diet at the family level,
the frequency of occurrence (%FOi) versus the
specific prey abundance (%APi).

Trophic level was estimated annually and
across ML ranges following CHRISTENSEN &
Paury (1992):

n
TL=1+| ) PiTL;
j=1

Where TL is the trophic level; P is the weight
proportion of prey j; TLj is the trophic level of
prey j; and n is the number of prey groups. A
value of 1 accounts for primary production.
Prey trophic levels for fish, cephalopods, and
crustaceans were sourced from EspiNoza et al.
(2017).
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Para determinar la interaccion de las variables expli-
cativas (ano, TSM, LAT, DC) sobre la frecuencia de
ocurrencia y la agrupacion de las presas en la dieta,
se utilizo el método no paramétrico de arbol de cla-
sificacion y regresion (CART) propuesto por Brer-
MAN et al. (1984). Se tomaron las especies presa mas
importantes y, las que menos contribuyeron fueron
distribuidas por grupos taxonémicos. Los analisis
se realizaron utilizando el programa estadistico de
codigo abierto R (R Core Team 2013), y el paquete
rpart para el arbol de clasificacion. Este método no
paramétrico proporciona una imagen clara de la es-
tructura de los datos y permite una interpretacion
intuitiva de las interacciones entre las variables. El
arbol de clasificacion utiliza un algoritmo de par-
ticién para estimar una serie de reglas de decision
binarias que dividen los datos en subgrupos homo-
géneos mas pequenos de una manera Optima. Todo
el conjunto de datos esta representado por un solo
nodo en la parte superior del arbol. Luego, el arbol
se construye dividiendo repetidamente los datos.
Cada divisién se define por una regla simple basa-
da en una sola variable explicativa. Las divisiones
se eligen para maximizar la homogeneidad de los
dos nodos resultantes (ALEGRE et al., 2014).

3. RESULTADOS

Caracteristicas de la muestra

Se analizaron 954 estomagos de ejemplares con
tallas de longitud del manto (LM) que variaron
entre 12,0 cm y 93,3 cm (M=43,35 + 14,18). Del total
de estomagos, 703 (74%) presentaron contenido
estomacal con presas identificables y 251 (26%)
estuvieron vacios (Tabla 1). El peso de contenido
estomacal (PCE) vari6 entre 5,77 g (2018) y 18,25
g (2015) (Media=10,33 + 30,02), observandose
diferencias estadisticas (H=27,67; p <0,05).

To examine the influence of explanatory
variables (year, SST, LAT, DS) on prey
frequency of occurrence and clustering in
the diet, a non-parametric Classification
and Regression Tree (CART) analysis was
performed, following BRreimMan et al. (1984).
The analysis focused on major prey species,
grouping minor contributors by taxonomic
categories. Analyses were conducted using
the R statistical software package (R Core
Team 2013) and the rpart package for CART.
This non-parametric method offers a clear
representation of data structure and facilitates
an intuitive understanding of variable
interactions. The classification tree employs a
partitioning algorithm to generate a series of
binary decision rules that optimally segment
the data into smaller, homogeneous subgroups.
The entire dataset is initially represented by a
single root node at the top of the tree, which is
progressively divided. Each split is determined
by a straightforward rule based on a single
explanatory variable, with divisions selected
to maximize the homogeneity of the resulting
nodes (ALEGRE et al., 2014).

3. RESULTS

Sample characteristics

A total of 954 stomachs from specimens with
mantle length (ML) ranging from 12.0 cm to
93.3 cm (Mean = 43.35 + 14.18) were analyzed.
Of these, 703 (74%) contained identifiable prey,
while 251 (26%) were empty (Table 1). The
stomach content weight (SCW) ranged from
5.77 g (2018) to 18.25 g (2015) (Mean = 10.33 +
30.02), with statistically significant differences
observed (H =27.67; p < 0.05).

Tabla 1.- Descripcién general de la muestra de estdémagos de ejemplares de D. gigas
capturados durante los cruceros de investigacion del ImarrE, periodo 2015-2019

Table 1. General description of the sample of D. gigas' stomachs collected during IMaARPE's
research cruises (2015-2019)

2015 2016 2017 2018 2019 TOTAL
NF° Especies presa 24 30 25 26 31 51
N° de estomagos 219 190 95 150 300 954
N° estomagos vacios 45 32 29 18 127 251
% estomagos llenos 79 83 69 88 58 74
Rango talla (cm) 22,5-82,2 16,4-484 12,0933 19,3-52,8 19,8-72,5 12,0-93,3
Latitud (°LS) 4-8 4-10 4-19 3-19 3-19 3-19
Distancia costa (MN) 20-190 5-100 20-200 27-200 25-80 5-200
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Composicion de la dieta

El espectro tréfico estuvo constituido por 51 items
presa, pertenecientes a 4 taxa. Los crustaceos fue-
ron el grupo mas importante (%PSIRI=39,59),
seguido de los teledsteos (%PSIRI=33,94), cefa-
lépodos (%PSIRI=24,91) y gasterépodos (%PSI-
RI=1,56) (Tabla 2, Anexo). El andlisis general
mostrd que las presas mdas importantes fueron el
eufausido Nictiphanex simplex (%PSIRI=22,83), los
congéneres D. gigas (%PSIRI=12,30) y el teleos-
teo Vinciguerria lucetia (%PSIRI=7,32), entre otras
presas (Tabla 2, Anexo).

Las presas de mayor importancia en la dieta de
D. gigas, de acuerdo al afio, fueron Euphausii-
dae indeterminados (%PSIRI=26,81), congéneres
D. gigas (%PSIRI=23,35), peces Engraulidae (En-
graulis ringens (%PSIRI=19,79) en 2015; en 2016
el eufdusido N. simplex (%PSIRI=55,45), peces
Engraulidae (E. ringens, Cetengraulis mysticetus)
(%PSIRI=12,92); en 2017 fue la munida Grimothea
monodon (%PSIRI=22,81), V. lucetia (%PSIRI=18,48),
peces de la familia Myctophidae (%PSIRI=22,29);
en 2018 fue V. lucetia (%PSIRI=25,89), cefalopo-
dos Octopoda indeterminados (%PSIRI=14,63) y
Argonauta (%PSIRI=10,29); en 2019 compartieron
similar importancia G. monodon (%PSIRI=17,72)
y V. lucetia (%PSIRI=16,18). Los peces (V. lucetia
y Myctophidae) y cefalépodos incrementaron su
importancia en la dieta a partir de 2017 (Fig. 2). No
hubo diferencias significativas en la composicion
de la dieta de D. gigas por afio (H=5,91; p > 0,05).

Segun grado latitudinal (LAT), las presas de ma-
yor importancia en la dieta de D. gigas de la zona
norte (3°S a 9°S) fueron N. simplex (%PSIRI=38,08),
congéneres D. gigas (%PSIRI=14,80); entre la zona
centro y sur (10-18°S) fueron G. monodon (%PSI-
RI=24,58 y 17,94, respectivamente) y V. lucetia
(%PSIRI=23,03 y 12,82, respectivamente). Se obser-
v tendencia al aumento de V. [ucetia y los mictofi-
dos a partir de 10°S (Fig. 3). Hubieron diferencias
significativas en la composicion de la dieta por
grado latitudinal (H=13,41; p <0,05).

En relacion a la dieta segun distancia a la costa
(DC, mn) entre 0 y 50 mn la presa mds impor-
tante fue N. simplex (%PSIRI=47,04); entre 51 y
100 mn, los Octopoda (%PSIRI=23,69) y V. lu-
cetia (%PSIRI=20,80), V. lucetia fue la presa mas
importante entre 101 y 200 mn (%PSIRI=26,89 y
25,29 mn, respectivamente). En términos genera-
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Dietary composition

The trophic spectrum consisted of 51 prey items,
belonging to 4 taxa. Crustaceans were the most
important group (%PSIRI = 39.59), followed by
teleosts (%PSIRI = 33.94), cephalopods (%PSIRI
=24.91), and gastropods (%PSIRI = 1.56) (Table 2,
Annex). The general analysis showed that the most
significant prey was the euphausiid Nictiphanex
simplex (%PSIRI=22.83), conspecifics of D. gigas
(%PSIRI=12.30), and the teleost Vinciguerria lucetia
(%PSIRI=7.32), among others (Table 2, Annex).

The most important prey in the D. gigas’s diet by
year were: unidentified Euphausiidae (%PSIRI =
26.81), conspecifics of D. gigas (%PSIRI=23.35),
Engraulidae fish (Engraulis ringens (%PSIRI=19,.79)
in 2015; the euphausiid N. simplex (%PSIRI=55.45),
Engraulidae fish (E. ringens, Cetengraulis mysticetus)
(%PSIRI=12.92) in 2016; Grimothea monodon
(%PSIRI=22.81), V. lucetia (%PSIRI=18.48), and
fish from the family Myctophidae (%PSIRI=22.29)
in 2017; V. lucetia (%PSIRI=25.89), unidentified
Octopoda cephalopods (%PSIRI=14.63), and
Argonauta (%PSIRI=10.29) in 2018. Finally, G.
monodon (%PSIRI = 17.72) and V. lucetia (%PSIRI
=16.18) in 2019. Fish (V. lucetia and Myctophidae)
and cephalopods increased in importance in the
diet from 2017 onward (Fig. 2). No significant
differences were observed in the diet composition
of D. gigas by year (H=>5.91; p > 0.05).

Regarding latitude (LAT), the most important
prey in the D. gigas” diet from the northern zone
(3°S to 9°S) were N. simplex (%PSIRI = 38.08) and
conspecifics of D. gigas (%PSIRI = 14.80). In the
central and southern zones (10°S to 18°S), the
most important prey were G. monodon (%PSIRI
= 2458 and 17.94, respectively) and V. lucetia
(%PSIRI = 23.03 and 12.82, respectively). There
was a tendency for V. lucetin and myctophid fish
to increase in importance starting at 10°S (Fig.
3). Significant differences were observed in diet
composition by latitude (H = 13.41; p <0.05).

Concerning diet and distance from shore (DS,
nm), at distances between 0 and 50 nm, the most
important prey was N. simplex (%PSIRI = 47.04).
Between 51 and 100 nm, Octopoda (%PSIRI
= 23.69) and V. lucetia (%PSIRI = 20.80) were
dominant, while V. lucetia was the most important
prey at distances between 101 and 200 nm (%PSIRI
= 26.89 and 25.29, respectively). In general, V.
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les V. lucetia y los cefalépodos incrementaron su
importancia a partir de 51 mn (Fig. 4). Hubieron
diferencias significativas en la composicion de la
dieta segun DC (H=11,30; p <0,05).

Con respecto a la dieta por rango de talla (LM),
en ejemplares mas pequefios (20-40 cm), las pre-
sas de mayor importancia fueron eufdusidos
(N. simplex) (%PSIRI=25,83) y V. lucetia (%PSI-
RI=14,42); en tallas intermedias (41-60 cm) fue
N. simplex (%PSIRI=36,51), seguido de cefaldépo-
dos varios (%PSIRI=16,75); en tallas mas grandes
(61-80 cm) eufdusidos (%PSIRI=23,79), D. gigas
(%PSIRI=19,48) y peces Engraulidae (E. ringens,
Anchoa nasus) (%PSIRI=18,17) (Fig. 5). No hubo
diferencias significativas en la composicion de
la dieta de D. gigas por rango de tallas (H=0,43;
p>0,05).
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Figura 2.- Indice de Importancia Relativa de Presa Especifica
(%PSIRI) anual de las principales presas en la dieta de D. gigas
procedentes de cruceros de evaluacion 2015-2019

Figure 2. Annual Prey Specific Relative Importance Index (%PSIRI) of the
main prey items in the diet of D. gigas from 2015-2019 research cruises
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Figura 4.- Indice de Importancia de Presa Especifica (%PSIRI)
de las principales presas en la dieta de D. gigas seguin distancia
a la costa (DC, mn) en ejemplares procedente de cruceros de
evaluacion 2015-2019

Figure 4. Prey Specific Importance Index (7%PSIRI) of the main prey items
in the diet of D. gigas according to distance to shore (DC, mn) in specimens
from 2015-2019 research cruises
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lucetia and cephalopods increased in importance
starting at 51 nm (Fig. 4). Significant differences
in diet composition by distance from shore were
observed (H =11.30; p <0.05).

Regarding diet by size range (ML), in smaller
specimens (2040 cm), the most important prey
were euphausiids (N. simplex) (%PSIRI = 25.83)
and V. lucetia (%PSIRI = 14.42); in intermediate
sizes (41-60 cm), N. simplex (%PSIRI = 36.51) was
most important, followed by various cephalopods
(%PSIRI = 16.75); in larger specimens (61-80 cm),
euphausiids (%PSIRI = 23.79), D. gigas (%PSIRI =
19.48), and Engraulidae fish (E. ringens, Anchoa
nasus) (%PSIRI = 18.17) were dominant (Fig. 5). No
significant differences were observed in the diet
composition of D. gigas by size range (H = 0.43; p
> (.05).
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Figura 3.- Indice de Importancia de Presa Especifica (%PSIRI) de las
principales presas en la dieta de D. gigas por grado latitudinal (LAT)
en ejemplares procedentes de cruceros de evaluacién 2015-2019

Figure 3. Prey Specific Importance Index (%PSIRI) of the main prey items in
the diet of D. gigas by latitudinal grade (LAT) in specimens from 2015-2019
research cruises
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Figura 5.- Indice de Importancia de Presa Especifica (%PSIRI) de
las principales presas en la dieta de D. gigas por rango de tallas
(LM, cm) en ejemplares procedente de cruceros de evaluacién
2015-2019

Figure 5. Specific Prey Importance Index (%PSIRI) of the main prey items
in the diet of D. gigas by size range (LM, cm) in specimens from 2015-2019
research cruises
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Arbol de clasificacion y regresion (CART)

El arbol de clasificaciéon mostrd 14 nodos (Fig. 6).
La distancia a la costa (DC) fue la principal va-
riable influyente en la distribucién de las presas,
generando 2 divisiones o grupos principales. La
segunda variable de importancia, en esta distribu-
cion fue el grado latitudinal (LAT) en el segundo
grupo, y la TSM en el primer grupo. No se observé
influencia del afio y longitud del manto. El primer
grupo (6 nodos, DC< 28,5 mn) estuvo compuesto
por la predominancia de eufdusidos, otros crusta-
ceos, teledsteos varios, mictofidos y engraulidos;
mientras que el segundo grupo (8 nodos, DC >28,5
mn) estuvo compuesto por cefalopodos, gasterd-
podos, Grimothea monodon, mictofidos y Vincigue-
rria lucetia. En el primer grupo el nodo 1y 2 (de
izquierda a derecha) estuvo dominado por eufdu-
sidos y otros crustdceos respectivamente, los que
se presentaron a DC > 16,5 mn. Sin embargo, otros
crustdceos predominaron a menor temperatura
respecto a los eufausidos. Los crustaceos también
predominaron en el nodo 6, es decir a distancia
entre 19 y 28,5 mn, y TSM >16,85 °C. Los nodos 3
y 4, representados por teledsteos varios y micto-
fidos, se ubicaron a DC < 16,5 mn, con los micto-
fidos a mayor temperatura respecto a los teleos-
teos. Los mictdfidos también predominaron en el
segundo grupo (nodo 13) a DC< 39 mn de la costa.
Los engraulidos se ubicaron en el nodo 5 a TSM <
16,85 °C y entre 19 y 28,5 mn. En el segundo grupo
los cefalépodos predominaron en los nodos 7, 8, 9
y 11, los cuales se caracterizaron por presentarse
a DC > 39 mn y LAT < 15°S (excepto el nodo 11).
Otras variables explicativas de la predominan-
cia de cefaldopodos en este grupo fueron los afios
y la TSM. Los gasterépodos predominaron en el
nodo 10 a LAT <10,5°S, los afos 2016-2018, y TSM
> 22,95 °C. Por ultimo, V. lucetia predomino en el
nodo 14 a LAT > 14°Sy DC > 28,5 mn.

Habitos alimentarios
Amplitud de nicho trofico

Los valores del indice de Levins fueron inferio-
res a 0,60 (general=0,30; 2015=0,40; 2016=0,06;
2017=0,35; 2018=0,27; 2019=0,28), lo que indico
que Dosidicus gigas presentd una estrategia de
alimentacion de tipo especialista, con preferencia
de tres presas. De acuerdo con el analisis grafico
(Fig. 7) entre 2015-2018, se observé que la dieta
mostrd presas con alta abundancia especifica y
frecuencia de ocurrencia de baja a media (parte
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Classification and Regression Tree (CART)

The classification tree revealed 14 nodes (Fig.
6). The primary variable influencing prey
distribution was distance from shore (DS),
which generated two main groups. The second
most important variable in this distribution was
latitude (LAT) in the second group, and sea
surface temperature (SST) in the first group.
No significant influence from year or mantle
length was observed. The first group (6 nodes,
DS < 28.5 nm) was dominated by euphausiids,
other crustaceans, various teleosts, myctophids,
and Engraulidae fish, while the second group
(8 nodes, DS > 28.5 nm) was characterized by
cephalopods, gastropods, G. monodon, and V.
lucetia. In the first group, nodes 1 and 2 (from
left to right) were dominated by euphausiids
and other crustaceans, respectively, with the
latter appearing at DS > 16.5 nm. However, other
crustaceans dominated at lower temperatures
compared to euphausiids. Crustaceans also
dominated in node 6, at distances between 19
and 28.5 nm, and SST > 16.85 °C. Nodes 3 and 4,
representing various teleost’s and myctophids,
were located at DS <16.5 nm, with myctophids at
higher temperatures than teleosts. Myctophids
also predominated in the second group (node
13) at DS <39 nm. Engraulidae fish were located
in node 5 at SST < 16.85 °C and at distances
between 19 and 28.5 nm. In the second group,
cephalopods predominated in nodes 7, 8, 9,
and 11, characterized by DS > 39 nm and LAT
< 15°S (except for node 11). Other explanatory
variables for the dominance of cephalopods in
this group included year and SST. Gastropods
predominated in node 10 at LAT < 10.5°S,
during 2016-2018, and at SST > 22.95 °C. Finally,
V. lucetia predominated in node 14 at LAT > 14°S
and DC > 28.5 nm.

Feeding habits
Trophic niche breadth

The values of the Levins index were below 0.60
(overall = 0.30; 2015 = 0.40; 2016 = 0.06; 2017 =
0.35; 2018 = 0.27; 2019 = 0.28), indicating that
Dosidicus gigas follows a specialized feeding
strategy, preferring three specific prey types.
The graphical analysis (Fig. 7), for the period
2015-2018 revealed that the diet consisted of
prey with high specific abundance and low to
medium occurrence frequency (upper middle
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Figura 6.- Resultado del andlisis CART mostrando la distribuciéon de los principales
grupos de presas en la dieta de D. gigas segtin la distancia a la costa (DC), temperatura
superficial del mar (TSM), latitud (LAT), afio y talla (LM)

Figure 6. Results of the CART analysis showing the distribution of the main prey groups in the D.
gigas’s diet according to distance from the coast shore(DS), sea surface temperature (SST), latitude
(LAT), year and length (ML)

superior media e izquierda) (Euphausiidae, Vin-
ciguerria lucetia, Grimothea monodon), que habrian
sido consumidas por una fraccién limitada de
individuos, lo cual es indicativo de especializa-
cion individual. No se observaron presas domi-
nantes en la dieta (especializacion poblacional).
Asi mismo, se visualizaron grupos de presas en
la esquina inferior izquierda que habrian sido
consumidas en baja abundancia especifica y baja
frecuencia de ocurrencia (presas raras o sin im-
portancia). En 2019, se observo una estrategia de
alimentacion mixta, con distintos grados de es-
pecializacidon y generalizacion sobre diferentes
tipos de presas. En este caso, peces Myctophidae
presentaron abundancia especifica baja y ocu-
rrencia alta, los que habrian sido consumidos
ocasionalmente por la mayoria de la poblacion.
Todos los puntos estuvieron ubicados a lo largo
o debajo de la diagonal desde la parte superior
izquierda hacia la inferior, lo que indica que D.
gigas tendria un nicho tréfico amplio.

Nivel trofico (NT)

El nivel tréfico general, estimado en el periodo
de estudio fue NT=4,2, correspondiente a un de-
predador tope. Los valores de NT en relacion a la
LM variaron entre 4,4 y 4,7 (20-40 cm=4,4; 41-60
cm=4,5 y 61-80 cm=4,7). E1 NT anual estuvo en el
rango de 3,8 (2016) a 4,6 (2015) (Fig. 8).
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and left corners) (Euphausiidae, Vinciguerria
lucetia, Grimothea monodon), which were likely
consumed by a limited number of individuals,
indicating  individual specialization. =~ No
dominant prey was observed in the diet
(population specialization). Additionally, prey
groups located in the lower left corner, which
would have been consumed in low specific
abundance and low frequency of occurrence
(rare or insignificant prey), were also identified.
In 2019, a mixed feeding strategy was observed,
with varying degrees of specialization and
generalization on different prey types. In this
case, Myctophidae fish showed low specific
abundance but high occurrence, suggesting that
they were occasionally consumed by most of
the population. All points were located along or
below the diagonal from the upper left to the
lower right, indicating that D. gigas would have
a broad trophic niche.

Trophic level (TL)

The overall trophic level, estimated for the study
period, was TL = 4.2, corresponding to an apex
predator. The TL values related to mantle length
(ML) ranged from 4.4 to 4.7 (20—40 cm = 4.4; 41-60
cm = 4.5; 61-80 cm = 4.7). The annual TL ranged
from 3.8 (2016) to 4.6 (2015) (Fig. 8).
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Figura 7.- Representacion del método grafico segtin AMUNDSEN et al. (1996) en la estrategia alimentaria

de Dosidicus gigas procedente de cruceros de evaluacion en el litoral de Perti, 2015-2019: (a)=2015,

Figure 7. Representation of the graphical method according to AMUNDSEN ef al. (1996) in the feeding strategy of

(b)=2016, (c)=2017, (d)=2018, (e) = 2019

Dosidicus gigas from research cruises off the Peruvian coast, 2015-2019: (a)=2015, (b)=2016, (c)=2017, (d)=2018, (e) = 2019
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of Dosidicus gigas during 2015-2019
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4. DISCUSION

Composicion de la dieta

El presente estudio demostr6 que la dieta del ca-
lamar gigante Dosidicus gigas en el litoral de Pert
durante 2015-2019, estuvo compuesta principal-
mente por crustaceos Euphausiidae, ademas de la
munida Grimothea monodon que fueron las presas
mas abundantes; por peces mesopeldgicos como
Vinciguerria lucetia que fue la presa con mayor por-
centaje de frecuencia de ocurrencia, peces Mycto-
phidae, entre los cuales destacaron Lampanyctus
y Diogenichthys laternatus, ademas de peces En-
graulidae como la anchoveta Engraulis ringens.
Esta preferencia por presas pequefias que forman
grandes agregaciones probablemente se ve facili-
tado segtin PORTNER et al. (2019) por las puntas de
los brazos largos y atenuados de D. gigas, que tie-
nen de dos a ocho veces mds ventosas que especies
confamiliares. Siguieron en importancia los cefalo-
podos, como Abraliopsis affinis, el grupo Octopoda
y congéneres, que fueron los que presentaron el
mayor porcentaje de peso. Ademas del consumo
oportunista de una variedad de presas, como gas-
teropodos peldgicos (Pteropoda) que presentaron
un porcentaje de ocurrencia muy bajo.

En la composicidn anual de la dieta, se observé que
entre 2015 y 2016, los Euphausiidae fueron la pre-
sa mas importante, sobre todo en 2016, cuando la
especie Nictiphanes simplex tuvo destacada impor-
tancia (%PSIRI=56), lo que se deberia al incremento
de la TSM por efecto del evento El Nifio 2015-2016
(L'Heureux & TakanasHi, 2016; TakaHasHI, 2017),
que se presentd como fuerte entre abril 2015 y ju-
nio 2016; y débil entre diciembre 2016 y abril 2017
(TakanasHi, 2017). Este incremento de N. simplex
durante periodos cdlidos (2015-2016), se deberia,
segin CasTAREDA (1998), a que esta especie tiene
preferencia hacia aguas tropicales superficiales
(ATS) mayores a 25 °C, asi mismo reporta que du-
rante periodos frios su abundancia decrece. Otros
registros del incremento de N. simplex en otras zo-
nas, son dadas por QUESQUEN et al. (2022), quienes
mencionan que N. simplex fue registrada en con-
centraciones importantes en la zona norte durante
2015-2016, lo que estaria asociado a las condiciones
cdlidas que se presentaron en ese periodo. Asi mis-
mo, Bruno et al. (2021) también reportaron que en
la dieta de D. gigas del centro-sur de Chile, los crus-
taceos incrementaron su importancia en la estacion
mas cdlida. De igual modo PorTNER et al. (2019),
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4. DISCUSSION

Dietary composition

This study demonstrated that the Dosidicus
gigas’ diet along the Peruvian coast from
2015 to 2019 was primarily composed of
crustaceans from the family Euphausiidae,
along with Grimothea monodon, which were
the most abundant prey items. Additionally,
mesopelagic fish such as Vinciguerria
lucetin—which had the highest frequency of
occurrence —along with fish from the family
Myctophidae (notably Lampanyctus and
Diogenichthys laternatus), and Engraulis ringens
(family Engraulidae) were also significant
prey. This preference for small prey species
thatformlarge aggregationsislikely facilitated
by the long, tapered arms of D. gigas, which
possess two to eight times more suckers than
other congeneric species, as noted by PORTNER
et al. (2019). Cephalopods such as Abraliopsis
affinis, octopods, and their congeners followed
in importance, contributing the highest
percentage of biomass. The opportunistic
consumption of various other prey, including
pelagic gastropods (Pteropoda), was also
observed, although their occurrence was
minimal.

In terms of annual diet composition, from 2015
to 2016, Euphausiidae were the dominant prey,
especially in 2016 when Nictiphanes simplex
became particularly significant (%PSIRI =
56). This shift was likely associated with the
rise in sea surface temperatures (SST) during
the occurrence of the 2015/16 El Nifio event
(L'Heureux & TaxkanHasHi, 2016; TAKAHASHI,
2017), which was strong from April 2015 to June
2016, before weakening between December 2016
and April 2017 (TakaHnasHI, 2017). According to
CastaNEDA (1998), N. simplex prefers tropical
surface waters (TSW) above 25 °C, which may
explain its increase during the warm period
(2015-2016) and its subsequent decline during
colder periods. QuEesQuEn ef al. (2022) also
reported high concentrations of N. simplex in
the northern region during this period, linked
to the warm conditions. Similarly, Bruno
et al. (2021) found that crustaceans became
more important in the diet of D. gigas from
central-southern Chile during warmer seasons.
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describieron que la dieta de D. gigas del Golfo de
California, estuvo dominada por eufausidos y terd-
podos cuando las condiciones fueron calidas.

La importancia y alta frecuencia de ocurrencia de
V. lucetia en el contenido estomacal de D. gigas en el
presente estudio, sobre todo entre 2017 y 2019, co-
rrobora su preferencia en las costas de Pert, lo cual
fue reportado en estudios previos entre los afios
2004-2011, por Rosas-Luis et al. (2011), quienes des-
cribieron que en el periodo 2007-2008 (muestras de
cruceros Imarpe) hubo una estrecha relacion trofica
entre V. lucetia y D. gigas, en un estudio basado en
andlisis de contenido estomacal y evaluacion acts-
tica, donde V. lucetia fue la presa mas importante,
ademas de peces mictofidos, cefaldpodos y G. mo-
nodon. Asi mismo, LorraIN ef al. (2011), en un estu-
dio en la zona norte durante 2008, reportaron que la
alimentacion de D. gigas, estuvo dominada por pe-
ces, particularmente V. lucetia. De igual modo, ALE-
GRE et al. (2014), indicaron que en el periodo 2004 a
2011 (muestras de la flota industrial) V. lucetia fue
la segunda presa mas frecuente (después de los ce-
falopodos). Asi mismo, otros estudios demostraron
que V. lucetia es un pez abundante en aguas perua-
nas y su distribucion estd estrechamente relaciona-
da con la biomasa y distribucion del calamar gigan-
te (ARGUELLES et al., 2008). Las variaciones anuales
observadas en la dieta de D. gigas, con relacion a
la presa principal estarian relacionadas sobre todo
con la disponibilidad y accesibilidad de las presas,
las que serian dependientes de las condiciones am-
bientales, que son determinantes en la variabilidad
de la dieta (ALEGRE et al., 2014; PORTNER et al., 2019).

Se encontraron diferencias significativas en la dieta
de D. gigas en relacion al grado latitudinal y distan-
cia ala costa. En la zona norte (3°S y 9°S), los eufdu-
sidos fueron la presa principal, mientras que en el
centro y sur (10°5-18°S), G. monodon y V. lucetia pre-
sentaron mayor importancia. LorraIN et al. (2011)
reportaron que, en términos de peso, la dieta entre
los grados 4 y 9 estuvo compuesta principalmente
por D. gigas (54%), eufausidos (45%) y vinciguerria
(61%). Otros autores como PARDO-GANDARILLAS et
al. (2014); PorTNER et al. (2019) e IBAREZ et al. (2008),
también encontraron diferencias en la composicion
de la dieta de D. gigas entre 4reas y regiones biogeo-
graficamente distintas. En ejemplares capturados
cerca de la costa, la dieta estuvo compuesta por eu-
fausidos como la presa mas importante, mientras
que a medida que se incrementd la distancia a la
costa (151-200 mn), V. lucetia y los Myctophidae in-
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PorTNER et al. (2019) also found that the diet
of D. gigas from the Gulf of California was
dominated by euphausiids and Pteropoda
under warm conditions.

The frequent occurrence of V. lucetin in the
stomach contents of D. gigas, particularly from
2017 to 2019, further supports its significance
along the Peruvian coast. Previous studies
(2004-2011) also reported a strong trophic
relationship between V. lucetia and D. gigas in
the 2007-2008 period (IMARPE cruise samples),
where V. lucetia was the most important prey,
alongside myctophids, cephalopods, and G.
monodon (Rosas-Luis et al., 2011). LorrAIN et al.
(2011) found that in 2008, the diet of D. gigas
from northern Peru was dominated by fish,
particularly V. lucetia. ALEGRE et al. (2014) also
found that between 2004 and 2011 (industrial
fleet samples), V. lucetia was the second most
frequent prey item after cephalopods. Other
studies have shown that V. lucetia is abundant in
Peruvian waters, and its distribution is closely
linked to the biomass and distribution of D. gigas
(ARGUELLES et al., 2008). Annual variations in the
diet of D. gigas, especially in relation to primary
prey, are likely linked to the availability and
accessibility of prey, which in turn are influenced
by environmental conditions, contributing to
diet variability (ALEGRE et al., 2014; PORTNER et
al., 2019).

Significant differences in the diet of D. gigas
were observed based on latitude and distance
from the shore. In the northern zone (3°S to
9°S), euphausiids were the primary prey,
while in the central and southern zones (10°S
to 18°S), G. monodon and V. lucetin became
more important. LoRRAIN et al. (2011) reported
that the diet between 4° and 9°S was mainly
composed of D. gigas (54%), euphausiids
(45%), and V. lucetia (61%). Similarly, Parpo-
GanpARriLLAS et al. (2014), PorTNER et al.
(2019), and IBAREz et al. (2008) found regional
differences in the diet composition of D. gigas.
Individuals captured near the coast had a diet
predominantly consisting of euphausiids,
whereas individuals caught further from the
shore (151-200 nm) relied more on V. lucetia
and Myctophidae, consistent with findings by
ALEGRE ef al. (2014).



Cisneros, Argiielles, Tafur

Ecologia tréfica de Dosidicus gigas, litoral peruano, 2015-2019

crementaron su importancia, lo cual es similar a lo
reportado por ALEGRE et al. (2014).

En cuanto a la dieta de acuerdo al tamano, los re-
sultados son similares a los reportados en varios
estudios (NIGMATULLIN et al., 2001; ALEGRE et al.,
2014; PorTNER et al., 2019; Bruno et al., 2021) en
que los individuos grandes consumen mas peces,
cefaldpodos y también pequenos crustdceos. En
relacion a este punto PorTNER ef al. (2019), men-
cionan que los eufdusidos suelen tener menor
energia por unidad de peso, los cefalopodos tie-
nen una energia intermedia y los peces (mictofi-
dos y engraulidos) mayor energia, por lo que un
mayor consumo de peces a medida que amplia
su tamafo corporal, representaria un aumento
en el total de calorias ingeridas, lo cual concuer-
da con la dieta de ejemplares grandes observados
en este trabajo. En ejemplares de tallas menores
(<41 cm LM), predominaron los eufausidos y pe-
ces, similar a lo reportado para D. gigas de Chi-
le, en que los eufdusidos, decapodos y misidos
fueron las presas mas comunes en ejemplares
pequenos (< 35 cm LM) (Bruno et al., 2021). Sin
embargo es contrario a lo observado por ALEGRE
et al. (2014), quienes reportaron que la dieta de
D. gigas del litoral de Pert, presenté aumento de
eufausidos, con el incremento del tamano. Esta
no concordancia podria deberse a diferencias es-
pacio-temporales en la disponibilidad de eufau-
sidos en diferentes areas de estudio, mostrando
el cardcter oportunista de D. gigas.

En cuanto al canibalismo, se observo una relacion
directa con el tamafio corporal, similar a lo repor-
tado por Bruno ef al. (2021). El alto canibalismo
en esta especie se da principalmente cuando son
capturados con “pinta”, ya que el estrés de la cap-
tura y el frenesi alimentario, caracteristico de esta
especie, induce al canibalismo (IBAREz et al., 2008;
IBANEZ & KEYL, 2010; BRUNO et al., 2021).

El analisis CART demostrd que la dieta de D. gi-
gas presentd variaciones espaciales, observandose
que la variable mas influyente en la dieta fue la dis-
tancia a la costa. El afio y la longitud del manto no
influyeron grandemente. Este resultado es similar
a lo indicado por ARGUELLEs et al. (2012), en un es-
tudio para determinar el habitat y uso de recursos
de D. gigas en el norte de la corriente de Humboldt
(NCH), en el cual indican que la mayoria de las
variaciones en sus resultados fueron influenciados
por la latitud y distancia a la costa; y que las varia-
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Dietary differences related to size were
consistent with those observed in several
other studies (NIGMATULLIN et al., 2001; ALEGRE
et al., 2014; PorTNER ef al., 2019; Bruno et
al., 2021), showing that larger individuals
consumed more fish, cephalopods, and smaller
crustaceans. PorTNER et al. (2019) suggested that
euphausiids provide lower energy per unit of
weight, cephalopods offer intermediate energy,
and fish (myctophids and engraulids) provide
higher energy. Thus, larger individuals, which
consume more fish, are likely to ingest more
total calories, which aligns with the diet
observed in larger individuals in this study.
Smaller individuals (<41 cm ML) primarily
consumed Euphausiidae and fish, similar to
observations for D. gigas in Chile, where small
individuals (<35 cm ML) primarily consumed
euphausiids, decapods, and mysids (Bruno
et al.,, 2021). However, this contrasts with
ALEGRE et al. (2014), who reported an increase
in euphausiid consumption with body size
in D. gigas from Peru. This discrepancy may
reflect temporal and spatial differences in
euphausiid availability in different study
areas, highlighting the opportunistic nature of
D. gigas.

Cannibalism was observed to be directly related
to body size, as reported by Bruno et al. (2021).
High levels of cannibalism in this species often
occur when individuals are captured with
handline (during fishing), as the capture stress
and the feeding frenzy characteristic of this
species trigger cannibalism (IBANEz ef al., 2008;
IBANEZ & KEYL, 2010; BRUNO et al., 2021).

The CART analysis revealed that the diet of D.
gigas exhibited spatial variations, with distance
from the coast being the most influential variable.
Year and mantle length had a lesser effect. This
finding aligns with ARGUELLEs et al. (2012), who
studied habitat use and resource exploitation
of D. gigas in the northern Humboldt Current
(NHC). They reported that latitude and distance
from the shore were the primary factors driving
diet variation, with no significant differences
related to mantle length. Similarly, Parpo-
GanpariLLas et al. (2014) found no significant
changes in the diet of D. gigas with respect to
size, while DicksonN et al. (2004) suggested that
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ciones de la dieta con relacion a la LM, no fueron
significativas. Asi mismo, PARDO-GANDARILLAS et
al. (2014) reportaron que D. gigas no presentd cam-
bios en la dieta con relacion a la talla, y Dickson et
al. (2004), proponen que diferencias en la dieta de
un calamar probablemente se deban a las variacio-
nes en la disponibilidad de las presas, mas que a
cambios ontogenéticos en la alimentacion.

Habitos alimentarios
Amplitud de nicho tréfico

El calamar gigante D. gigas, de acuerdo al indice
de Levins estandarizado, presentd una estrategia
alimentaria con tendencia a la especializacion,
(B'<0,6) y segun el analisis grafico fue especiali-
zada individual (2015-2018) y mixta (especialista
y generalista) (2019). Estas diferencias en la estra-
tegia de alimentacion estan relacionadas con las
contribuciones entre y dentro del fenotipo al an-
cho del nicho. El primer caso es de una poblacion
con alto componente entre fenotipos, en la que di-
ferentes individuos se especializaron en diferentes
tipos de recursos, mientras que el segundo caso
es de una poblacién con alto componente dentro
del fenotipo, en la cual la mayoria de los indivi-
duos utilizaron muchos tipos de recursos simulta-
neamente (AMUNDSEN ef al., 1996). En el caso de la
estrategia alimentaria mixta, D. gigas estaria mos-
trando su comportamiento oportunista (BoyLe &
BoLETZKY, 1996, RoDHOUSE & NIGMATULLIN, 1996;
ARGUELLES et al., 2012; MILLER et al., 2013) y simi-
lar a otros Ommastrephidae, su comportamiento
de depredador voraz es para compensar su ra-
pido crecimiento, con depredacién de las presas
mas abundantes (PORTNER et al., 2019). Asi mismo,
los resultados muestran que D. gigas no tiene una
dieta y estrategia alimentaria fija, tal como indi-
can LorrAIN et al. (2011). Se observo, ademas que
la dieta presentd un grupo de presas raras, poco
frecuentes y con baja abundancia, que tuvieron
disponibilidad temporal, que pudo estar relacio-
nado con cambios ambientales durante el periodo
de estudio (Bruno et al., 2021).

El anélisis grafico, también mostrd que D. gigas ten-
dria un nicho tréfico amplio, tal como han repor-
tado otros autores (IBANEZz et al., 2008; Ruiz-CooLEY
et al., 2010; ARGUELLEs et al., 2012). En este sentido
la amplitud del nicho es un pardmetro que preten-
de cuantificar qué tan especializada es una especie
dentro de un ambiente determinado (Kress, 1989).
El amplio espectro de la dieta del calamar gigante
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diet differences in squids are more likely due
to prey availability than ontogenetic shifts in
feeding behavior.

Feeding habits
Trophic niche breadth

Dosidicus gigas, based on the standardized
Levins index, displayed a feeding strategy that
leaned towards specialization (B'< 0.6). The
graphical analysis indicated an individually
specialized strategy between 2015 and 2018,
shifting to a mixed strategy (specialist and
generalist) in 2019. These variations in feeding
strategy are linked to the contributions of
phenotypic differences in niche breadth. In
the first case, the population had a significant
between-phenotype component, with different
individuals specializing in different resource
types. In contrast, the second case showed a
high within-phenotype component, with most
individuals utilizing a wide range of resources
simultaneously (AMUNDsSEN et al., 1996). For
the mixed feeding strategy, D. gigas appears
to exhibit opportunistic behavior (Boyre &
BoLETZKY, 1996; RODHOUSE & NIGMATULLIN,
1996; ARGUELLES ef al., 2012; MILLER et al., 2013).
Like other Ommastrephidae, its voracious
predatory behavior compensates for rapid
growth by preying on the most abundant
species (PorTNER et al., 2019). The results also
indicate that D. gigas does not follow a fixed diet
or feeding strategy, as suggested by LorRrRAIN et
al. (2011). Furthermore, rare, infrequent, and
low-abundance prey species were observed,
which were temporarily available and likely
influenced by environmental changes during
the study period (Bruno et al., 2021).

The graphical analysis also suggests that D.
gigas occupies a broad trophic niche, consistent
with findings from other studies (IBANEz et al.,
2008; Ruiz-CoouLEy et al., 2010; ARGUELLES et al.,
2012). In this context, niche breadth serves as
a parameter for quantifying how specialized
a species is within a particular environment
(KreBs, 1989). The wide diet spectrum of D.
gigas observed in this study (ranging from
euphausiids to fish and cephalopods) does
not support the expectation of a generalist
diet. According to IBANEz et al. (2021), most
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D. gigas encontrado en este trabajo (desde eufausi-
dos a peces y cefalopodos), no demostr6 una dieta
generalista, como era de esperar. En este sentido,
segun IBANEZ ef al. (2021), la mayoria de cefaldpo-
dos presentan una dieta generalista y amplio ni-
cho trofico, sin embargo, su estrategia de caza es
selectiva y especializada a nivel individual. Sobre
este aspecto VANDER ZANDEN et al. (2010), indican
que una poblacion de depredadores generalistas
puede estar compuesta de especialistas individua-
les y que la especializacion no esta limitada a una
dieta consistente de una sola presa, sino que puede
ser el resultado de una mixtura de presas, el habi-
tat y la locacion geografica. Asi mismo, AMUNDSEN
et al. (1996), mencionan que una poblaciéon con
nicho estrecho debe estar compuesta necesaria-
mente por individuos con nichos especializados y
estrechos, mientras que una poblacion con nicho
amplio puede estar compuesta de individuos con
nichos estrechos o amplios, 0 una combinacion de
ambos, lo que estaria reflejado en este trabajo. Sin
embargo, son necesarias mas investigaciones para
confirmar el patron de alimentacion determinado
en este estudio, a fin de confirmar como varia el
grado de especializacion del calamar gigante D.
gigas en diferentes periodos.

Nivel trofico

Elnivel tréfico (NT) de D. gigas, correspondié a un
depredador tope de especies ocednicas y neriticas,
lo cual se deduce del habitat de sus presas. El NT
general (NT=4,2) fue mayor que el estimado por
EspiNoza et al. (2017) en un estudio sobre estructu-
ra trofica en el norte de la corriente de Humboldt
(NCH) utilizando isotopos estables. Los mencio-
nados autores, encontraron que el NT del calamar
gigante oscilo entre 3,5 (norte) y 3,9 (sur) para
ejemplares de 40 cm LM, mientras que, en el pre-
sente trabajo, ejemplares en el rango de 20-40 cm
LM, tuvieron un NT= 4,4. Sin embargo, EspiNnoza
et al. (2017), al comparar el NT estimado en su tra-
bajo, con otros autores (p. e. MILLER et al., 2013),
que indican resultados similares, discute que tales
estimaciones son bastante bajas considerando que
estudios de alimentacion de Dosidicus gigas en el
NCH, demostraron que D. gigas se alimenta prin-
cipalmente de peces y cefalopodos (ALEGRE et al.,
2014). El NT se incrementd con el tamano (4,4 —
4,7), lo que coincide con lo reportado por ARGUE-
LLES et al. (2012), quienes observaron un aumento
del NT con la ontogenia de D. gigas. Este incre-
mento se deberia a que ejemplares mas grandes
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cephalopods have a generalist diet and broad
trophic niches, but their hunting strategy is
selective and specialized at the individual level.
VANDER ZANDEN et al. (2010) further explain
that a population of generalist predators
may consist of individual specialists, and
specialization is not limited to a single prey
type but can result from a mix of prey, habitat,
and geographic location. Similarly, AMUNDSEN
et al. (1996) note that a population with a
narrow niche must consist of individuals with
specialized, narrow niches, while a population
with a broad niche may include individuals
with narrow or broad niches, or a combination
of both, as reflected in this study. However,
further research is required to confirm the
feeding patterns identified here and determine
how the degree of specialization in D. gigas
may vary over time.

Trophic level

The trophic level (TL) of D. gigas was consistent
with that of an apex predator of both oceanic
and neritic species, based on the habitat of
its prey. The overall TL (TL = 4.2) was higher
than estimates from Espinoza et al. (2017),
who studied trophic structure in the northern
Humboldt Current (NHC) wusing stable
isotopes. These authors found that the TL of D.
gigas ranged from 3.5 (north) to 3.9 (south) for
individuals with a mantle length of 40 cm. In
contrast, in the present study, individuals in the
20-40 cm ML range had a TL of 4.4. Espinoza
et al. (2017) when comparing the TL estimated
in their work, with other authors (e.g. MILLER et
al., 2013), which indicate similar results, discuss
that such estimates are quite low considering
that feeding studies of Dosidicus gigas in the
NCH, showed that the species feeds mainly
on fish and cephalopods (ALEGRE et al., 2014).
The TL increased with size (4.4-4.7), which
aligns with the findings of ARGUELLES et al.
(2012), who observed that TL increases with
ontogeny in D. gigas. This increase is likely
due to larger individuals consuming more fish
and cephalopods by weight, with higher levels
of cannibalism and reduced consumption of
euphausiids. Nevertheless, LorraIN et al. (2011)
noted that larger D. gigas individuals may
switch to a diet dominated by euphausiids.
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de D. gigas consumieron mas peces y cefalopodos
en términos de peso, asi mismo el canibalismo fue
mayor, mientras que el consumo de eufausidos
fue menor. Sin embargo, LorraIN et al. (2011), in-
dican que ejemplares grandes de D. gigas, pueden
cambiar a una dieta dominada por eufausidos.

El NT anual, fue menor en 2016 (3,8) y estuvo en
el rango determinado por Esrinoza et al. (2017).
El consumo de eufdusidos en ese afio, habria con-
dicionado un NT mas bajo. PorTNER et al. (2019),
también mencionan que D. gigas bajo condiciones
calidas (baja productividad), independientemen-
te del tamafo, se alimentaron de presas con NT
inferior (eufdusidos y terépodos), tal como se ob-
servo en el presente trabajo. Asi mismo, MILLER et
al. (2013), indican que una gran proporcion de ma-
crozooplancton, ictioplancton y peces pequerios
en la dieta de D. gigas de la corriente del norte de
California, explicaria el nivel trofico relativamen-
te bajo reportado en su trabajo. Concordando con
LorrAIN et al. (2011), el calamar gigante D. gigas
puede cambiar de presas de nivel tréfico alto a
bajo, presentando por lo tanto un NT que puede
variar en funcidn de la disponibilidad de las pre-
sas, lo cual estaria limitado principalmente por las
condiciones ambientales y por la geografia.

5. CONCLUSIONES

El presente estudio incrementa los conocimien-
tos acerca de la dieta y habitos alimentarios del
calamar gigante Dosidicus gigas en el litoral de
Perti, el cual demostrd preferencia de tres espe-
cies, en una dieta constituida por 51 items presas,
pertenecientes a cuatro taxa: Crustacea, Teleostei,
Cephalopoda y Gastropoda.

En el espectro trofico general, las especies mas
importantes fueron el eufausido Nictiphanex sim-
plex, seguido de Dosidicus gigas y Vinciguerria lu-
cetia. El andlisis CART demostré que la variable
mas influyente en la dieta de D. gigas fue la dis-
tancia a la costa.

La estrategia alimentaria segtin el método de Le-
vins, fue de un depredador especialista y segiin
el método grafico fue especializada individual y
mixta (especialista y generalista). El nivel trofico
general correspondié a un depredador tope de
especies ocednicas y neriticas. El NT se incremen-
t6 con la longitud del manto y present¢ variacio-
nes anuales.
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In 2016, the annual TL was lower (3.8), within
the range estimated by EspiNoza et al. (2017). The
consumption of euphausiids during this year
likely contributed to the lower TL. PORTNER et
al. (2019) also found that under warm conditions
(low productivity), D. gigas, regardless of size,
fed on prey with a lower TL (euphausiids and
pteropods), as observed in this study. Similarly,
MIiLLER et al. (2013) suggested that the significant
presence of macrozooplankton, ichthyoplankton,
and small fish in the diet of D. gigas from the
northern California current would explain
the relatively low TL reported in their study.
In line with LorraIN et al. (2011), D. gigas can
switch between high- and low-trophic level
prey, leading to a TL that varies based on prey
availability, mainly influenced by environmental
conditions and geography.

5. CONCLUSIONS

Our study contributes to a better understanding
of the diet and feeding habits of Dosidicus
gigas along the Peruvian coastline. The species
showed a preference for three primary species
in a diet consisting of 51 prey items from four
taxa: Crustacea, Teleostei, Cephalopoda, and
Gastropoda.

The most significant prey species in the
overall trophic spectrum were the euphausiid
Nictiphanes simplex, followed by Dosidicus gigas
and Vinciguerria lucetia. The CART analysis
identified distance from the shore as the most
influential variable in the diet of D. gigas.

The feeding strategy, as determined by the Levins
method, classified the species as a specialist
predator, and the graphical method indicated a
mixed strategy, including both specialists and
generalists. The overall trophic level indicated D.
gigas as an apex predator of oceanic and neritic
species. The TL increased with mantle length and
showed annual variation.
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ANEXO / ANNEX
%FO %W %PW %N %PN %PSIRI

Teleostei
Myctophidae

Diogenichthys laternatus 12.32 1.86 0.15 212 0.17 1.99

Lampanyctus sp. 15.58 3.18 0.48 3.38 0.78 3.28

Myctophum nitidulum 3.12 0.79 0.25 0.46 0.15 0.62

Myctophum aurolaternatum 1.70 0.85 0.50 0.35 0.20 0.60

Myctophum sp. 2.27 0.55 0.24 0.26 0.11 0.40

Myctophidae n.i. 1.42 0.20 0.14 0.47 0.33 0.34
Triglidae

Prionotus stephanophrys 1.56 2.05 1.32 0.46 0.29 1.25
Bathylagidae

Leuroglossus sp. 4.82 0.64 0.13 0.81 0.17 0.73
Sphyraenidae

Sphyraena spp. 1.56 0.42 0.27 0.18 0.12 0.30
Trachichthyidae

Hoplostethus pacificus 0.28 0.06 0.20 0.05 0.17 0.05
Notosudidae

Scopelosaurus hubbsi 0.14 0.02 0.14 0.01 0.09 0.02
Phosichthyidae

Vinciguerria lucetia 20.68 6.18 0.30 8.47 0.41 7.32
Nomeidae 0.14 0.02 0.16 0.01 0.09 0.02

Psenes sio 1.84 0.52 0.28 0.27 0.15 0.40
Engraulidae

Engraulis ringens 5.81 9.53 1.64 2.18 0.38 5.86

Anchoa nasus 212 2.92 1.37 0.49 0.23 171

Cetengraulis mysticetus 3.26 1.68 0.52 0.83 0.25 1.25

Engraulidae n.i. 0.99 1.23 1.24 0.14 0.14 0.68
Exocoetidae 0.28 1.05 3.69 0.02 0.09 0.54
Gonostomatidae

Gonostoma sp. 0.28 0.04 0.13 0.02 0.09 0.03
Ariidae

Galeichthys peruvianus 0.14 0.16 1.15 0.07 0.52 0.12
Ophichthidae

Ophichthus remiger 0.14 0.03 0.18 0.01 0.09 0.02
Lophiidae

Lophioides caulinaris 0.28 0.05 0.16 0.04 0.13 0.04
Scorpaenidae

Pontinus sp. 0.14 0.01 0.10 0.01 0.09 0.01
Serranidae

Pronotogrammus multifasciatus 0.42 0.28 0.65 0.10 0.23 0.19
Merlucciidae

Merluccius gayi peruanus 2.55 5.80 2.27 161 0.63 3.71
Syngnatidae 0.14 0.03 0.18 0.01 0.09 0.02
Peces n.i. 11.47 3.19 1.48 1.55 0.23 237
Huevos de peces 1.42 0.05 0.04 0.12 0.09 0.09
Cephalopoda
Loliginidae

Loliginidae n.i. 1.84 0.40 0.22 0.22 0.12 0.31
Octopodidae

Argonauta sp. 4.11 348 0.85 0.78 0.19 2.13

Octopodidae n.i. 3.82 3.33 0.87 0.71 0.19 2.02
Enoploteuthidae

Abraliopsis affinis 7.93 2.58 0.33 2.00 0.25 2.29
Ommastrephidae

Dosidicus gigas 5.81 24.03 4.14 0.58 0.10 12.30

Hyaloteuthis sp. 0.14 0.01 0.05 0.02 0.17 0.02

Todarodes 0.14 0.02 0.13 0.01 0.09 0.02
Onychoteuthidae

Onychoteuthis banksii 1.84 2.76 1.50 0.21 0.11 1.48

Onychoteuthidae n.i 0.85 0.19 0.22 0.07 0.09 0.13
Chiroteuthidae

Chiroteuthis 0.42 0.42 0.99 0.05 0.12 0.23

Planctoteuthis 0.14 0.00 0.02 0.02 0.17 0.01
Gonatidae 0.14 0.04 0.32 0.05 0.35 0.05
Cefalopodo n.i. 14.02 6.25 0.45 1.57 0.11 391
Crustacea
Euphausiidae

Nyctiphanes simplex 2.97 4.55 1.53 41.12 13.82 22.83

Euphausiidae n. i. 7.37 0.84 0.11 12.35 1.68 6.59
Squillidae

Squilla sp. 3.68 0.61 0.17 2.16 0.59 1.38
Munididae

Grimothea monodon 8.64 2.57 0.30 9.11 1.05 5.84
Callianassidae 0.28 0.12 0.44 0.09 0.30 0.11
Galatheidae 0.28 0.18 0.64 0.10 0.35 0.14
Stomatopoda (Megalopa) 0.42 1.39 3.26 0.05 0.12 0.72
Crustacea n.i. 227 2.06 0.91 1.89 0.83 1.97
Gastropoda
Creseidae

Creseis 0.28 0.04 0.15 0.96 3.39 0.50
Cavoliniidae

Cavolinia uncinata 3.97 0.76 0.19 1.36 0.34 1.06
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