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Abstract.- The anchovy Engraulis ringens from northern Chile presented changes in its size structure, decreasing the number of larger individuals 
and increasing the proportion of small specimens. Under this demographic change, the effect on reproductive behavior and the sexual maturity trait 
was analyzed between 2007 and 2020. Reproductive seasonality was analyzed with the generalized additive model (MAG) and asymmetric sigmoid 
model. Sexual maturity was estimated with a generalized linear model (GLM), assuming independence between years, and with a generalized 
linear mixed effects model (GLMM), assuming random effects associated with three periods. The results indicated size dependence on ovarian 
activity. Smaller specimens begin the reproductive period later, with the maximum in September. Annual series showed the shortening of the 
reproductive period (reduction of early spawning), with the spawning potential shifted to late winter. The increase in females smaller than 12.0 cm 
with ovarian activity reflected maturation at a smaller size. Using GLMM, maturity varied with a tendency to decrease between 11.4 and 8.0 cm. 
With data from 2020, the first report on size and age (daily) of maturity is obtained. It is concluded that the demographic change influenced the 
reproductive period, delaying its start by one month (July), and shifting the seasonal maximum to September; as well as in the reduction of sexual 
maturity by approximately 3 cm. The background evidence showed that the change in parental demographics influenced biological processes that 
would affect the reproductive potential of the stock, which is important for its evaluation.
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Resumen.- La anchoveta Engraulis ringens del norte de Chile presentó cambios en su estructura de tallas, disminuyendo los individuos de 
mayor tamaño e incrementando la proporción de ejemplares pequeños. Bajo este cambio demográfico, se analizó el efecto en el comportamiento 
reproductivo y en el rasgo de madurez sexual, entre 2007 y 2020. Con modelo aditivo generalizado (MAG) y modelo sigmoide asimétrico se analizó 
la estacionalidad reproductiva. La madurez sexual se estimó con modelo lineal generalizado (MLG), asumiendo independencia entre años, y con 
modelo lineal generalizado de efectos mixtos (MLGM), asumiendo efectos aleatorios asociados a tres periodos. Los resultados indicaron tamaño 
dependencia de la actividad ovárica. Especímenes de menor tamaño inician más tarde el periodo reproductivo, con el máximo en septiembre. 
Series anuales mostraron el acortamiento del periodo reproductivo (reducción del desove temprano), con el potencial de desove desplazado a 
fines de invierno. El incremento de hembras menores a 12,0 cm con actividad ovárica reflejó la maduración a menor tamaño. Mediante MLGM 
la madurez varió con tendencia al descenso entre 11,4 y 8,0 cm. Con datos de 2020, se obtiene el primer reporte de talla y edad (diaria) de 
madurez. Se concluye que el cambio demográfico influyó en el periodo reproductivo, retrasando su inicio en un mes (julio), y desfasando el máximo 
estacional a septiembre; así como en la reducción de la madurez sexual en aproximadamente 3 cm. Los antecedentes evidenciaron que el cambio 
en la demografía parental influyó en procesos biológicos que afectarían el potencial reproductivo del stock, de importancia para su evaluación. 
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Introducción

El rasgo de la talla a la cual se alcanza la madurez sexual 
es un parámetro clave de la historia de vida, que puede 
afectar el reclutamiento y la dinámica poblacional, y es una 
medida del éxito reproductivo en peces, el cual se mide por 
el número de descendientes maduros producidos durante su 
vida (Stearns 1992). Este éxito está profundamente ligado 
a un mayor tamaño corporal, por lo tanto, el tamaño o la 

edad en que se alcanza la madurez tendrá un gran efecto en 
la maximización del éxito reproductivo (Roff 1993). Esta 
transición a la madurez es un proceso ontogénico crítico, 
que implica cambios fisiológicos complejos en el balance 
energético, que afecta el crecimiento posterior del individuo 
(Saborido-Rey & Macchi 2021). A nivel poblacional, el 
parámetro de la madurez a la talla (L50) y a la edad (E50) 
puede ser altamente plástico, variando entre poblaciones 
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en respuestas a diferencias en el hábitat (temperatura, luz, 
disponibilidad de alimento), y dentro de una población, a corto 
y largo plazo, por cambios en la abundancia y la estructura 
demográfica (mecanismo de denso-dependencia) (Trippel 
et al. 1997, Domínguez-Petit et al. 2008). Los cambios en 
el crecimiento inducidos por el medio ambiente producen 
una variación en las expresiones fenotípicas del tamaño 
y la edad en los rasgos de maduración (Saborido-Rey & 
Macchi 2021). Los aspectos reproductivos, y en particular 
la madurez sexual, son antecedentes indispensables para 
el manejo y sustentabilidad de los recursos. En stock de 
peces, la dependencia demográfica en la contribución de los 
sucesos reproductivos puede ser un factor influyente de la 
variabilidad en el comportamiento de desove y en el potencial 
reproductivo de las poblaciones (e.g., Trippel et al. 1997, 
Cooper et al. 2013, Wright 2013). Cambios estructurales, 
como es la tendencia a la declinación en el tamaño y edad 
de los peces tienen consecuencias negativas en la viabilidad 
de la población (Lowerre-Barbieri et al. 2017, Charbonneau 
et al. 2019), debido a que son afectados aspectos como la 
estacionalidad reproductiva, número de desoves, fecundidad 
y sobrevivencia de huevos y larvas, ya que hembras más 
grandes y de mayor edad contribuyen de manera importante 
en la renovación de la población (e.g., Wright & Trippel 2009, 
Barneche et al. 2018, Marshall et al. 2022). Estas diferencias 
en las capacidades reproductivas hacia la sobrevivencia de la 
descendencia y la resiliencia reproductiva, denominado como 
“efecto maternal”, tendrían relación con el estado energético 
de los parentales más grandes y de mayor edad (Morgan et 
al. 2013, Domínguez-Petit et al. 2021). La disminución de la 
talla media del stock deriva en que ejemplares más pequeños 
incrementen su aporte a la reproducción (Trippel et al. 1997). 
La madurez sexual constituye uno de los parámetros básicos 
en la evaluación y manejo de los recursos, y su variabilidad 
puede tener consecuencias en el potencial reproductivo 
del stock (Saborido-Rey & Macchi 2021), debido a que 
ejemplares que maduran a menor tamaño tendrían diferentes 
atributos reproductivos que aquellos especímenes más 
grandes (Trippel et al. 1997). En poblaciones explotadas 
comercialmente, la estimación de la madurez a la talla es usada 
como punto biológico de referencia para evitar la sobrepesca 
de juveniles virginales (Lowerre-Barbieri et al. 2011b), y 
puede ser un indicador del nivel de stress del stock sometido 
sostenidamente a altas tasas de explotación (Trippel 1995).

La anchoveta Engraulis ringens Jenyns, 1842, es un pez 
pelágico pequeño de gran importancia para la pesquería 
cerquera de la zona norte de Chile (18°21’S -24°00’S). Esta 
especie forma densos cardúmenes sumamente compactos 
que cumplen un rol clave en el ecosistema de surgencia 
que habita (Thiel et al. 2007). Es un desovante en tandas, 
con un periodo reproductivo que se extiende entre invierno 
y verano (Hernández-Santoro et al. 2013). Tiene un ciclo 
de vida corto y de crecimiento muy acelerado en su fase 
juvenil (Cerna & Plaza 2016) y al igual que otros pelágicos 

pequeños, es sensible a las fluctuaciones ambientales que se 
pueden manifestar en diferentes escalas de espacio y tiempo 
(Chavez et al. 2003, Fréon et al. 2005, Montecino & Lange 
2009). En la última década, los datos morfométricos de 
muestreos de la pesquería señalan cambios notorios en la 
estructura demográfica de la anchoveta en la zona norte. Las 
tallas medias de los ejemplares disminuyeron sostenidamente 
de 14,4 cm a 11,5 cm entre 2007 y 2020 (Hernández-Santoro 
2021), y el peso promedio de ejemplares adultos fluctuó 
con tendencia al descenso de 23,5 g en 2011 a 11,7 g en 
2020 (Claramunt 2021). Los antecedentes señalan que las 
capturas del recurso son sostenidas por la fracción más joven 
de la población, con edades de menos de un año (Cerna & 
Plaza 2016), y especímenes que abarcaron mayormente 
longitudes menores a 14,0 cm; a partir del 2015, se observó 
un incremento en la proporción de ejemplares con tamaños 
bajo 11,5 cm (Hernández-Santoro 2021). Las poblaciones de 
peces explotadas pueden mostrar cambios en respuesta a la 
variabilidad ambiental y/o inducidos por la presión pesquera, 
con implicancias que se pueden dar en los rasgos de historia 
de vida y en la estructura del stock (Domínguez-Petit et al. 
2008, Rijnsdorp et al. 2010). Los cambios en la demografía 
de la anchoveta, con menor proporción de desovadores más 
grandes, hace plausibles efectos en los atributos reproductivos, 
debido a la tamaño dependencia, como puede ser en el 
comportamiento de desove y la estacionalidad reproductiva. 
El rasgo de la madurez sexual podría mostrar plasticidad 
compensatoria de denso-dependencia por variación en el 
tamaño del stock. La dinámica reproductiva influenciada 
por los cambios demográficos afectaría directamente en el 
potencial reproductivo de la población. En este contexto, 
el objetivo de este trabajo fue analizar el comportamiento 
reproductivo principal y el rasgo de vida de madurez sexual a 
la talla de anchoveta de la zona norte, considerando el periodo 
de años entre 2007 y 2020, como antecedentes biológicos 
realistas para la evaluación y la sustentabilidad del stock.

Materiales y métodos

Datos biológicos y área de estudio

La base biológica analizada consistió de información 
recopilada de muestreos rutinarios de la pesquería comercial 
de anchoveta que opera en el norte de Chile (18°21’S 
y 24°00’S), complementada con datos de cruceros de 
investigación en periodos de veda del recurso, a partir de 
programas de investigación ejecutados por el Instituto de 
Fomento Pesquero (IFOP). Los datos disponibles abarcaron 
el periodo 2007-2020, contabilizando 190.921 hembras, de 
las cuales, 79.707 ovarios se procesaron histológicamente. 
De un diseño de muestreo aleatorio simple de las capturas, 
en los sitios de desembarque y a bordo de las embarcaciones, 
se obtienen semanalmente datos morfométricos de los 
especímenes. A cada ejemplar se le registró el peso total 
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(± 0,1 g), el peso eviscerado (± 0,1 g) y la longitud total 
(± 0,5 cm), extrayendo también sus otolitos. La lectura de 
otolitos consideró a ejemplares recolectados en el año 2020, 
debido a que se procuró contar con información conjunta de 
madurez ovárica a la talla y edad del espécimen. Los ovarios 
removidos se pesaron (± 0,01 g) y se fijaron en formalina 
al 10% tamponada. En el laboratorio, las muestras ováricas 
se procesaron histológicamente mediante la infiltración en 
paraplast y mediante el método de congelación con criostato, 
para obtener cortes de 5 y 6 µm de espesor, los cuales, 
fueron teñidos con hematoxilina y contrastados con eosina 
(López et al. 1982, Perea & Buitrón 2004). La madurez se 
clasificó de acuerdo a la escala microscópica de 9 fases para 
un desovador parcial: I, virginal; II, inmaduro (reincidente); 
III, parcialmente vitelado; IV, vitelado; V, en maduración; VI, 
hidratado; VII, en desove; VIII, postdesovante de tanda y IX, 
desovado (Sepúlveda et al. 1999). Para analizar la actividad de 
desove se identificó la incidencia de folículos postovulatorios 
(FPO), los que se clasificaron por estadios según los criterios 
desarrollado por Alday et al. (2008) y aplicados para la 
anchoveta de la zona norte de Chile (Claramunt et al. 2019). 

Análisis de datos

Efecto talla en periodos reproductivo

Se calculó el índice gonadosomático (IGS) para describir 
la actividad ovárica, como el porcentaje del peso del ovario 
respecto al peso eviscerado (Brosset et al. 2016). Para 
analizar el ciclo reproductivo estacional se utilizó la técnica 
de Modelos Aditivos Generalizados (MAG) que proveen 
un método flexible para modelar efectos de covariables no 
lineales. Se modeló el comportamiento del IGS en función 
del mes utilizando una distribución Gamma con enlace “log”. 
Se utilizó el paquete “mgcv” (Wood 2017) del programa 
R, porque implementa una selección automática de los 
parámetros suavizados asociados a cada término suavizado 
sobre la base de validación cruzada generalizada (GCV), 
siguiendo el procedimiento de Cubillos & Claramunt (2009). 
Para estudiar efectos demográficos en el periodo de actividad 
reproductiva, como en el inicio, se consideró la estratificación 
del IGS según los grupos de tamaños: (A) ≤ 11,5 cm; (B) entre 
12,0 y 13,5 cm; (C) entre 14,0 y 15,5 cm; (D) ≥ 16,0 cm. 
Los intervalos de talla quedaron definidos según ejemplares 
considerados juveniles (< 12,0 cm) y maduros sexualmente 
(> 11,5 cm) (Hernández-Santoro et al. 2019).

Fluctuación del período reproductivo

Se estimaron indicadores objetivos del ciclo reproductivo 
anual para un análisis comparativo entre los años, mediante 
el ajuste de un modelo sigmoide asimétrico al IGS acumulado 
mensual por mes para cada año, de acuerdo a Claramunt et al. 
(2014). El procedimiento consiste en ajustar el IGS acumulado 
mensual basándose en un año biológico, comenzando en el 
mes de menor actividad reproductiva que se definió como 
abril. Los estimados objetivos del inicio, máximo y término 
del periodo reproductivo quedan definidos por fracciones de la 
asíntota (parámetro a), a 25%, 50% y 75%, respectivamente. 

Madurez sexual

En la estimación de la madurez sexual es clave discernir 
con precisión ejemplares virginales de aquellos maduros 
sexualmente que finalizaron el evento reproductivo y se 
encuentran en reposo (fase II en regeneración). Sin embargo, 
las similitudes en la estructura gonadal que pueden presentar 
ambos estados hacen dificultoso su diferenciación, incluso 
mediante el análisis histológico. Por tal motivo, para estimar 
la proporción de individuos maduros y ajustar la ojiva de 
madurez, se ha sugerido la selección de datos de ejemplares 
recolectados durante el periodo de mayor actividad de desove, 
evitando la ocurrencia de maduros inactivos (reposo) y reducir 
la imprecisión en el cálculo del parámetro de la madurez 
(Lowerre-Barbieri et al. 2011a). Este periodo quedó definido 
con base a la tendencia mensual de los valores de IGS y del 
Indicador de la Actividad de Desove (IAD) (Hernández-
Santoro et al. 2013), el cual es una medida de la componente 
de la fracción adulta en actividad de desove inminente y 
reciente, según:

0 1 0 1 100h h h h

m m m

n n n nIAD
n n n

− −+
= + = ×

Donde, nh0 es el número de hembras de día 0 que desovarán 
(fase VI, hidratadas) y/o desovaron la noche de la captura 
(fases VII y VIII), con folículos postovulatorios (FPO) de 
estadio I, nh-1 es el número de hembras de día -1 que desovaron 
la noche anterior de la captura (fase VIII), con FPO entre II 
y IV, nm es el número total de hembras sexualmente maduras 
(fases II al IX).
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Modelo 1- pendiente fija e intercepto aleatorio  
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Modelo 3 - intercepto y pendiente aleatoria
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Donde, Pi,j es la proporción de especímenes maduros de la 
longitud i respecto al periodo j, βo y β1 son el intercepto y la 
pendiente fija, respectivamente, β0j~N(0,σ

2) es el intercepto 
aleatorio asociado al periodo j, β1j~N(0,σ

2) es la pendiente 
aleatoria asociada a cada periodo j, Li,j es la longitud del 
ejemplar i en el periodo j, y εi,j~N(0,σ

2) representa el error 
aleatorio con distribución normal. La selección del mejor 
modelo consideró el Criterio de Información de Akaike (AIC) 
(Akaike 1987).

Madurez sexual a la edad y a la talla

La ojiva de madurez a la edad se estimó con datos de otolitos 
extraídos en los meses de mayor actividad de desove del 2020 
(septiembre-octubre). En este análisis se consideró el año más 
reciente, debido a que se procuró metodológicamente contar 
de manera conjunta con la lectura de otolitos y la histología 
ovárica de los especímenes. La determinación de la edad fue 
en días, a partir de la lectura de micro-incrementos primarios 
en el otolito sagita, según el método SGEM descrito por 
Plaza et al. (2005). La edad diaria fue determinada contando 
el número de incrementos desde el primer anillo concéntrico 
que rodea el primordio central, que se forma tres días después 
de la eclosión (Castro & Hernández 2000), hasta la periferia 
del otolito (Cerna et al. 2022), para lo cual, se seleccionaron 
ejemplares con longitudes entre 7,0 y 11,0 cm, a los que 
previamente se les estimó su madurez de forma histológica, 
incorporando esta fracción de tamaños individuos tanto 
maduros como inmaduros sexualmente. En el ajuste de la 
ojiva de madurez a la talla/edad con datos del 2020 se aplicó la 
primera ecuación con el paquete “sizeMat”, correspondiendo 
al primer registro disponible con estimación de la edad a nivel 
diario en ejemplares de anchoveta en la zona norte.

Los especímenes con estadios ovocitarios en algunos 
de los estados de crecimiento secundario, categorizado en 
la incidencia de ovocitos, ya sea en estadio de alvéolos 
corticales, en vitelogénesis o en maduración (Lowerre-
Barbieri et al. 2011a), se clasificaron como maduros para la 
estimación de la ojiva de madurez, cuyo criterio inicial de la 
maduración es la presencia de ovocitos en estadio de alvéolos 
corticales (Lowerre-Barbieri et al. 2011b), correspondiendo 
a las hembras clasificadas a partir de la fase III.

Los datos del número de hembras maduras en relación 
al total de las hembras para cada intervalo de longitud se 
ajustaron mediante un modelo lineal generalizado (MLG) 
utilizando la familia binomial y la función de enlace logit, 
de la forma:

( )0 11
Plog X L

P
β β  = + ∗ − 

Donde, P es la proporción de maduro a cada X, que corres-
ponde al intervalo de longitud (L), B̂0 y B̂1 son estimaciones 
del intercepto y la pendiente, respectivamente.

El valor de la longitud (L50) de madurez queda definido de 
la razón de los parámetros estimados, como: 

0
50

1

ˆ
ˆL β
β

= −

En el ajuste del modelo, para estimar la madurez a la talla 
sin efectos entre periodos, combinando los datos de todos los 
años, se utilizó el paquete “sizeMat” (Torrejón-Magallanes et 
al. 2017) del programa R (R Core Team 2020).

Para evaluar los cambios en la madurez a la talla (L50) 
en la serie de años, se consideraron tres periodos: (a) 2007-
2013; (b) 2014-2018; (c) 2019-2020. En estas series de años 
se visualizan los cambios en la estructura de tamaños y la 
disminución del peso promedio de los ejemplares en las 
capturas. 

Para los cambios de la L50 se asume que ocurren efectos 
aleatorios entre periodos, como la expresión poblacional 
en que la talla de madurez es un proceso poblacional con 
parámetros fijos, y que las variaciones entre periodos se 
deben a efectos aleatorios. Para este análisis se siguió la rutina 
descrita en Bustos & Cubillos (2016) y Torrejón-Magallanes 
et al. (2017) aplicando un modelo lineal generalizado de 
efectos mixtos (MLGM) mediante el paquete “lme4” de Bates 
et al. (2015) del programa R. Se evaluaron los siguientes 
modelos, considerando el periodo como un factor aleatorio, 
donde la proporción de ejemplares maduros se modelaron con: 
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Resultados

Efecto talla en el periodo reproductivo

El comportamiento del IGS de la anchoveta en la zona norte 
describe un patrón reproductivo estacional entre invierno y 
verano, con valores máximos en el bimestre agosto-septiembre 
(Cubillos & Claramunt 2009, Hernández-Santoro et al. 2013). 
En el análisis estratificado por grupos de tamaños, los ajustes 
del MAG al IGS en función del mes indicaron significancia de 
la variable (P < 0,05), con devianza explicada moderada entre 
22% y 38% (Tabla 1). Los resultados muestran que hembras 
más grandes inician antes la actividad gonadal, presentando 
un periodo reproductivo de mayor amplitud y duración 
que hembras de menor tamaño (Fig. 1). La ocurrencia de 
valores más altos de IGS mostró la mayor actividad en los 
meses de agosto y septiembre en las hembras de los grupos 

Figura 1. Índice gonadosomático (IGS) en función del mes y por grupos de tamaños de las hembras obtenido de la modelación con modelo 
aditivo generalizado (GAM). Grupo A: ≤ 11,5 cm; Grupo B: 12,0-13,5 cm; Grupo C: 14,0-15,5 cm; Grupo D: ≥ 16,0 cm / Gonadosomatic index (GSI) 
as a function of month and by female size groups obtained from modeling with generalized additive model (GAM). Group A: ≤ 11.5 cm; Group B: 12.0-13.5 
cm; Group C: 14.0-15.5 cm; Group D: ≥ 16.0 cm

C y D (mayores e iguales a 14,0 cm), mientras que, en los 
estratos más pequeños A y B (menores e iguales a 13,5 cm), 
el máximo estacional se observó acotado a fines de invierno 
en septiembre. 

Fluctuación del periodo reproductivo

Los indicadores del inicio del periodo reproductivo y del 
máximo estacional (pico) tienden a desfasarse temporalmente, 
sin embargo, esta tendencia no es significativa (P > 0,05) 
(Fig. 2). La tendencia del IGS promedio de dos series 
anuales en el periodo de estudio (2007-2014; 2015-2020), 
muestran un retraso en el inicio del periodo reproductivo 
(aproximadamente un mes), y un desfase del pico estacional 
a fines de invierno en la segunda serie, coincidente con la 
caída en las tallas medias (Fig. 3). 

Tabla 1. Resultados del ajuste del modelo aditivo generalizado (GAM) al comportamiento de los valores del índice gonadosomático 
(IGS) en función del mes y grupo de tamaños de las hembras de anchoveta. Intercepto y error estándar en paréntesis / Results 
of the generalized additive model (GAM) adjustment to the behavior of gonadosomatic index (GSI) values as a function of month and size 
group of female anchovy. Intercept and standard error in parentheses 

Díaz & Claramunt RBMO 59(3): 168-182, 2024

<https://doi.org/10.22370/rbmo.2024.59.3.4825>
172

Tamaño y reproducción en Engraulis ringens



Madurez sexual

En el periodo de estudio, a partir del 2015 se observaron 
cambios evidentes en la frecuencia de hembras menores 
a 12,0 cm participantes de la actividad reproductiva (Fig. 
4), mostrando la maduración a un menor tamaño de los 
ejemplares. En el análisis de la madurez a la talla se 
consideraron los meses entre agosto y octubre, como periodo 
de alta actividad reproductiva, de acuerdo a la ocurrencia 
de valores más altos del indicador macroscópico IGS y del 

indicador microscópico IAD en los tres periodos de años 
(2007-2013; 2014-2018; 2019-2020) (Fig. 5). Se contó con 
31.968 hembras en total, que comprendieron longitudes entre 
5,5 y 18,0 cm, con registro de hembra madura más pequeña 
que disminuyó de 11,0 cm a 7,5 cm entre periodos (Tabla 2).

El ajuste considerando todos los años mediante MLG 
señaló el parámetro de madurez (L50) en 8,4 cm (8,3-8,5 cm) 
de longitud total (Tabla 3).

Figura 2. Estimados del inicio y pico del periodo de máximo reproductivo estacional mediante el ajuste del modelo sigmoide asimétrico al IGS 
acumulado mensual por mes para cada año entre 2007 y 2020. Se muestran resultados de la regresión lineal (líneas punteadas) para cada variable 
del periodo. (n. s.)= pendiente no significativa (P > 0,05) / Estimates of the onset and peak of the seasonal reproductive maximum period by fitting the 
asymmetric sigmoid model to the monthly cumulative GSI by month for each year between 2007 and 2020. Linear regression results (dashed lines) are 
shown for each period variable. (n.s.)= slope non-significant (P > 0.05)

Figura 3. Variabilidad del promedio mensual del índice gonadosomático (IGS) para dos series anuales en el periodo 2007-2020 (barra vertical es 
la desviación estándar). La línea negra es la tendencia de la longitud total promedio en el periodo de estudio / Variability of the monthly average of 
the gonadosomatic index (GSI) for two annual series in the period 2007-2020 (vertical bar is standard deviation). The black line is the trend of the average 
total length in the study period
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Figura 4. Frecuencia anual de hembras menores a 12,0 cm con actividad gonadal en el periodo reproductivo principal, entre 2007 y 2020 / 
Annual frequency of females smaller than 12.0 cm with gonadal activity in the main reproductive period, between 2007 and 2020 

Figura 5. Variabilidad del promedio mensual del índice gonadosomático (IGS) y del Índice de Actividad de Desove (IAD) para tres series 
anuales del periodo de estudio / Variability of the monthly average gonadosomatic index (GSI) and spawning activity index (ADI) for three annual 
series of the study period

Tabla 2. Número y amplitud de tamaños de hembras para el ajuste 
de madurez a la talla en tres periodos anuales, recolectadas en el 
periodo de máximo desove / Number and size range of females for 
maturity-to-length adjustment in three annual periods, collected at the 
period of maximum spawning

Tabla 3. Resultados del ajuste y parámetro de madurez a la talla (L50) 
del modelo lineal generalizado para el periodo 2007-2020 / Results 
of the adjustment and maturity-at-size parameter (L50) of the generalized 
linear model for the period 2007-2020
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En el ajuste del MLGM para evaluar los cambios de la 
L50 entre periodos, el modelo 3 con intercepto y pendiente 
aleatorio mostró un mejor desempeño con AIC = 1224,5, 
en relación al modelo 1 (AIC= 1311,7) y modelo 2 (AIC= 
1354,0). El ajuste del modelo 3 mediante sus efectos fijos 
estimó la madurez a la talla en 10,4 cm de longitud total 
(9,7-10,9 cm), mientras que, con cambios aleatorios entre 
periodos, los estimados variaron con tendencia al descenso 
entre 11,4 y 8,0 cm (Tabla 4). La varianza del efecto aleatorio 
asociada al intercepto (

0

2
jβσ ) fue de 1042,3 y a la pendiente 

(
1

2
jβσ ) de 6,7. 

Los valores de la L50 mostraron tendencia positiva con la 
disminución de la longitud y el peso medio de los especímenes 
entre los periodos (Fig. 6), que dan cuenta de los cambios en 
la estructura demográfica.

Madurez sexual a la edad y a la talla

La madurez a la edad y a la talla se estimó con datos de 
anchoveta recolectada en los meses de mayor actividad 
reproductiva (septiembre-octubre) del año 2020. Los 
ejemplares analizados comprendieron edades entre 97 y 180 
días, y longitudes entre 7,0 y 11,0 cm. La hembra madura 
más pequeña se observó con edad de 133 días y con longitud 

Tabla 4. Resultados del ajuste y parámetros de madurez a la talla 
(L50) del modelo 3 con intercepto y pendiente aleatorio mediante 
modelo lineal generalizado de efecto mixto, entre periodos / Results 
of the adjustment and maturity-at- length (L50) parameters of model 3 
with random intercept and slope using a generalized linear mixed-effect 
model, between periods 

Figura 6. Estimados de la L50 con modelo 3 de intercepto y pendiente aleatorio, y tendencia de la longitud y peso medio de la anchoveta, entre 
periodos (barra vertical la desviación estándar) / L50 estimates with random intercept and slope model 3, and trend of anchovy length and average weight, 
between periods (vertical bar standard deviation)

de 9,0 cm, que mostraron gónadas en fase vitelada (IV) y en 
maduración (V), respectivamente. El ajuste del modelo MLG 
a la edad mostró que sobre 200 días (6,7 meses) la totalidad 
de las hembras están maduras, mientras que, el ajuste a la 
longitud mostró un rápido proceso de maduración entre 9,0 y 
10,5 cm, con incremento de 18% a 99% (Tabla 5, Fig. 7). La 
madurez a la edad (E50) se estimó en 143 días (136,6-149,6 
días), equivalente a 4,8 meses. En cuanto a la madurez a la 
talla (L50) el estimado fue en 9,4 cm (9,2-9,6 cm).
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Discusión

Este estudio documentó variaciones en el periodo de la 
máxima actividad reproductiva y en el rasgo de la madurez 
al tamaño en la anchoveta del norte de Chile. Con base en 
la microestructura del otolito se reporta el primer registro 
conjunto de madurez a la talla y edad a nivel diario para 
anchoveta de la zona norte. El análisis estructurado por 
tamaños de las hembras mostró un efecto sobre el periodo 
reproductivo. El incremento de la actividad ovárica en los 
ejemplares de mayor tamaño, con periodos reproductivos de 
mayor duración y amplitud, sería un proxi del mayor estado 
energético e inversión a la reproducción de los parentales 
más grandes (Kjesbu et al. 1991, Cubillos & Claramunt 
2009, Morgan et al. 2013). Se ha descrito que cambios en 

la estructura demográfica tiene el potencial para determinar 
fluctuaciones en la estacionalidad reproductiva, pudiendo 
afectar el potencial reproductivo (Trippel et al. 1997, Wright 
& Trippel 2009, Cooper et al. 2013, Wright 2013, Marshall 
et al. 2022). En la serie de años analizados (2007-2020), 
la estacionalidad reproductiva de las hembras mostró la 
tendencia a retrasarse en su inicio (julio) y a desfasarse 
el máximo estacional a fines de invierno (septiembre). 
Frecuentemente, el efecto del tamaño en peces señala 
que hembras más pequeñas inician más tarde el periodo 
reproductivo que ejemplares más grandes (Trippel et al. 
1997, Wieland et al. 2000), posiblemente como consecuencia 
de mecanismos compensatorios (balance energético) hacia 
el esfuerzo reproductivo (Saborido-Rey & Macchi 2021). 

Tabla 5. Resultados del ajuste y parámetro de madurez a la edad (E50) y la talla (L50) del modelo lineal generalizado para el 2020 
/ Results of the adjustment and maturity parameter at age (E50) and length (L50) of the generalized linear model for 2020

Figura 7. Proporción de hembras maduras a la longitud (círculo) y a la edad en días (triangulo). Ajuste y estimación de la L50 y E50 para anchoveta 
en el 2020 / Proportion of mature females at length (circle) and age in days (triangle). Adjustment and estimation of L50 and E50 for anchovy in 2020
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En la última década, la disminución sostenida de las tallas 
medias en las capturas, con escases de ejemplares sobre 14,0 
cm, es plausible que explique el acortamiento del periodo 
reproductivo, debido al inicio más tardío (Trippel et al. 
1997). Este efecto de tamaño dependencia en la dinámica 
reproductiva estacional ha sido descrito para la anchoveta, 
y otros pelágicos pequeños (Sardinops sagax, Strangomera 
bentincki), en hábitat de surgencia del norte y centro sur de 
Chile (Claramunt et al. 2007, 2014; Cubillos & Claramunt 
2009). Los recientes antecedentes sobre crecimiento de 
la anchoveta (Cerna & Plaza 2016) indicarían que los 
sucesos reproductivos de la población estarían mayormente 
ligados al comportamiento de desovadores reclutas (que no 
han desovado previamente) de menos de un año de edad, 
con el consecuente efecto en los atributos reproductivos, 
particularmente en la duración del proceso reproductivo 
(Lambert 1987, Cubillos & Claramunt 2009), provocando 
un menor número e intensidad de los desoves (Claramunt et 
al. 2007, 2014; Lowerre-Barbieri et al. 2011a, Marshall et al. 
2022). La aplicación del método propuesto por Claramunt et 
al. (2014) proporcionó un análisis objetivo de la variabilidad 
interanual del pico de desove en la estacionalidad reproductiva, 
mostrando la tendencia a sincronizarse a fines de invierno, 
en septiembre. Esto difiere con el máximo estacional descrito 
para la anchoveta en la zona norte entre mediados y finales 
de invierno austral (agosto a septiembre) (Hernández-Santoro 
et al. 2013), lo que probablemente podría tener relación con 
la condición de desovadores reclutas que se incorporan a la 
componente reproductiva (Herrera et al. 1994), ya que está 
ampliamente documentado que la alteración en la estructura 
demográfica puede afectar el comportamiento reproductivo en 
peces (e.g., Parrish et al. 1986, Lambert 1987, Claramunt et 
al. 2007, Wright & Trippel 2009). El efecto de acortamiento 
de la estación desove puede también conducir a un cambio 
en la fecha en que se alcanza el pico de desove (Scott et al. 
2006, Cubillos et al. 2014). En la anchoveta del ecosistema de 
surgencia del área centro sur de Chile, Cubillos & Claramunt 
(2009) determinaron el desfase en los picos reproductivos con 
la talla de las hembras. En este estudio, es probable que los 
cambios observados en el patrón del máximo reproductivo 
estacional sean consecuencia de una estructura del stock 
desovante centrado principalmente en ejemplares reclutas 
(Cubillos & Claramunt 2009, Hernández-Santoro et al. 2019). 
Por otro lado, se ha descrito que los períodos de desove 
están sincronizados con los ciclos de producción biológica, 
como estrategia reproductiva de los peces para optimizar 
la disponibilidad de alimento, de modo de maximizar la 
probabilidad de sobrevivencia de las larvas y juveniles 
(Cury & Roy 1989, Cushing 1990, Trippel et al. 1997). En 
la costa de Chile, el hábitat de la anchoveta se caracteriza 
por procesos de surgencia que favorecen la productividad del 

ecosistema, eventos que varían latitudinalmente en frecuencia 
e intensidad. En la zona centro sur, los eventos de surgencia 
son fuertes y estacionales, principalmente durante primavera-
verano, mientras que, en la zona norte, la surgencia es débil, 
pero permanente durante todo el año, con mayor intensidad en 
primavera-verano y menor en otoño-invierno (Barbieri et al. 
1995, Santander et al. 2003). Así, en el ecosistema pelágico 
del norte de Chile, la ocurrencia del máximo reproductivo de 
anchoveta en la segunda mitad del año estaría sincronizado con 
procesos de surgencia de mayor intensidad, que favorecerían 
el enriquecimiento y la disponibilidad de alimento en la 
banda costera (Blanco et al. 2001, Herrera & Escribano 
2006, Hernández-Santoro et al. 2013), condición requerida 
para la sobrevivencia y crecimiento de la descendencia. La 
alteración del patrón estacional observado en este estudio, 
con el acortamiento del periodo reproductivo (reducción 
del desove temprano), la disminución de la intensidad del 
desove en agosto, y el potencial de desove desplazado a 
fines de invierno, como se observó en el periodo 2015-2020, 
podría tener consecuencias en el potencial reproductivo y en 
la descendencia de la población.

En el periodo de estudio, desde 2015, conjuntamente con 
la disminución sostenida de las tallas medias en el área de 
la pesquería (Canales et al. 2018), se observó un incremento 
notorio en la frecuencia de hembras con longitudes menores 
a 12 cm con actividad reproductiva, lo que se corrobora con 
los análisis de madurez a la talla en este trabajo.

Las posibles explicaciones a esta maduración más 
temprana en anchoveta son variadas, siendo la variabilidad 
climática que puede ocurrir en diferentes escalas temporales 
(Thiel et al. 2007, Montecino & Lange 2009) una potencial 
moduladora de respuestas biológicas en esta especie (Parada 
et al. 2013, Contreras-Reyes et al. 2016). La temperatura 
como factor exógeno puede influenciar directamente en los 
parámetros de vida de crecimiento temprano y maduración 
sexual en peces (e.g., Castillo-Jordan et al. 2010, Tobin & 
Wright 2011, Cerna et al. 2022). El incremento del régimen 
de temperatura, podría afectar las tasas de crecimiento y de 
desarrollo gonadal, provocando la maduración a un menor 
tamaño y edad del ejemplar, como fue descrito por Yoneda 
et al. (2015) en la anchoveta japonesa, Engraulis japonicus. 
Las anomalías térmicas positivas causadas por el evento 
ENSO 2015-2016 (Hernández-Santoro et al. 2019) podría 
ser una explicación de la maduración sexual temprana de 
anchoveta en el norte de Chile, concordando con Torrejón-
Magallanes et al. (2017), quienes señalan en otro pelágico 
(Scomber japonicus peruanus) la disminución de la talla de 
maduración con el aumento de la temperatura en periodos 
de eventos El Niño.
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El estimado de madurez a la talla de E. ringens 
considerando todos los datos del periodo 2007-2020, mediante 
modelo lineal generalizado (MLG), mostró un valor inferior 
a los reportes previos en esta especie en la costa de Chile, de 
11,1 cm en la zona norte por Díaz (2015); de 12,5 cm en la 
zona centro-norte por Canales & Leal (2009) y de 11,5 cm en 
la zona centro-sur por Cubillos et al. (1999). Los estimados del 
parámetro L50 para tres periodos de la serie de estudio (2007-
2020), mediante modelo lineal generalizado de efectos mixtos 
(MLGM), mostraron variabilidad aleatoria significativa con 
tendencia al descenso, que se condice con los cambios en la 
longitud y peso medio de los ejemplares entre los periodos. La 
utilización del enfoque con MLGM para los cambios de la L50 
indicaría que la variabilidad del parámetro a la talla se debe 
básicamente a efectos aleatorios entre los periodos (Bustos 
& Cubillos 2016, Torrejón-Magallanes et al. 2017). Estos 
efectos aleatorios pueden estar relacionados con variables 
metodológicas, ambientales, parámetros poblacionales y de 
presión pesquera (e.g., Trippel 1995, Engelhard & Heino 
2004, Domínguez-Petit et al. 2008). Cambios en el tamaño 
del stock y estructura de la población pueden documentar 
respuestas compensatorias en la madurez sexual (Trippel 
1995). Mecanismos de denso-dependencia pueden favorecer 
el rápido crecimiento y la temprana maduración por la 
disminución de la competencia intraespecífica (e.g., Cardinale 
& Modin 1999, Rose et al. 2001, Torrejón-Magallanes et al. 
2017). La mortalidad por pesca puede impactar truncando 
la demografía de la población e inducir rápidos cambios 
evolutivos en el parámetro de madurez por selección de 
genotipos (e.g., Olsen et al. 2004, Bustos & Cubillos 2016). 
Condiciones del hábitat, disponibilidad de alimento adecuado 
y anomalías oceanográficas pueden determinar diferencias 
espacio-temporales en la maduración a la talla y edad entre las 
cohortes (e.g., Policansky 1983, Domínguez-Petit et al. 2008). 
La condición de stress energético podría afectar en pequeños 
y jóvenes peces la capacidad para sostener la maduración 
gonadal (Cardinale & Modin 1999). 

El estimado conjunto de la madurez a la edad y a la talla 
para los datos del año 2020 mostró que el parámetro E50 se 
alcanzó en 143 días (4,8 meses), equivalente al L50 de 9,4 cm. 
Estos resultados evidenciaron que los madurantes primerizos 
del principal evento reproductivo de invierno provendrían de 
las cohortes del periodo estival anterior. Este primer registro 
de la edad de madurez a nivel diario, discrepa de lo reportado 
para esta especie de alcanzar la madurez próximo al primer 
año de vida (Cubillos et al. 1999, Canales & Leal 2009). Los 
antecedentes actualizados con micro-incrementos diarios en 
otolitos, revelaron en la anchoveta de la zona norte un rápido 
crecimiento en las primeras etapas de vida, con una estrategia 
de maximizar su crecimiento en el primer año de vida (Cerna 
& Plaza 2016), lo cual se podría traspasar a la reducción 
de la talla de maduración. Cuando la tasa de reproducción 
es función del tamaño del cuerpo, es ventajoso alcanzar el 
tamaño máximo tan pronto como sea posible y antes de la 
maduración (Saborido-Rey & Macchi 2021). Los resultados 

de este estudio revelan la interacción de la estructura 
poblacional y el potencial reproductivo de anchoveta de la 
zona norte de Chile. Factores ambientales, presión pesquera, 
alteraciones en el crecimiento y otros factores que afecten la 
demografía, traen aparejado el cambio en el comportamiento 
reproductivo y en la madurez sexual. Condiciones de estrés 
pueden afectar la condición corporal y la tasa de crecimiento 
de poblaciones de pequeños peces pelágicos, derivando en 
la disminución del tamaño de los especímenes. Un control 
bottom-up se sugiere como explicación de la disminución del 
tamaño y condición individual de la sardina del Mediterráneo 
debido a cambios en la producción del plancton, que se 
vincula a la cantidad y menor tamaño de la presa (Queiros et 
al. 2019, Thoral et al. 2021). Plasticidad de rasgos biológicos 
de la anchoveta frente a la variabilidad de forzantes climáticos 
se han reportado para el ecosistema pelágico de la zona 
norte de Chile (Claramunt et al. 2014, Contreras-Reyes et 
al. 2016, Canales et al. 2018). En condiciones nutricionales 
desfavorables se ha sugerido que los pequeños pelágicos 
pueden adoptar mecanismos compensatorios en el balance 
energético (Canales et al. 2018), asignando sesgadamente 
una alta inversión a la reproducción a costa del crecimiento 
y supervivencia de los grandes individuos, lo que podría 
explicar la disminución del tamaño de madurez en periodos 
de baja condición corporal (Brosset et al. 2016). 

En la última década, la ocurrencia de cambios demográficos 
en la anchoveta, con sostenido decrecimiento del tamaño y 
peso medio, conjuntamente al incremento de la proporción 
de especímenes pequeños maduros (Claramunt 2021, 
Hernández-Santoro 2021), hace plausible hipotetizar que 
la condición ambiental juega un rol fundamental en las 
fluctuaciones del potencial reproductivo de la especie en 
el ecosistema de surgencia del norte de Chile. En gestión y 
evaluación del estado del recurso, variaciones en los rasgos 
de historia de vida, que derive en una mayor proporción 
de parentales de menor tamaño en la población, es un 
indicador biológico a considerar de la capacidad del stock 
en la producción anual de huevos. En este sentido, el uso 
de la biomasa desovante del stock puede resultar en un 
índice inadecuado de la proporcionalidad en el potencial 
reproductivo, debido al efecto de la demografía parental del 
stock sobre los parámetros reproductivos (Murawski et al. 
2001, Rijnsdorp et al. 2010).

Acorde al propósito de este trabajo en analizar probables 
efectos en los aspectos reproductivos, tales como la 
estacionalidad reproductiva y plasticidad del parámetro de 
madurez sexual a la talla, de la sostenida reducción de tallas, 
se concluye que este cambio demográfico ha traído como 
consecuencia un cambio en el inicio y el pico del período 
reproductivo, así como una reducción en la talla de madurez 
sexual. Este estudio, para el año 2020, entrega un ajuste 
conjunto de madurez a la talla-edad, constituyendo el primer 
reporte de edad a nivel diario para esta especie.
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En peces explotados comercialmente, que responden 
con plasticidad a la variabilidad ambiental, en este caso la 
anchoveta, en hábitat de surgencia altamente heterogéneo, 
la revisión periódica de factores que pudieran afectar en la 
producción total de huevos (potencial reproductivo), como 
cambios en los rasgos de historia de vida (crecimiento 
y maduración) y la estructura del stock, resultan ser 
relevante para incorporar detalles biológicos realistas en los 
procedimientos rutinarios de la evaluación del stock. 
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