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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 presenté cambios en su estructura de tallas, disminuyendo los individuos de
mayor tamafio e incrementando la proporcién de ejemplares pequefios. Bajo este cambio demografico, se analizé 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 analizé
la estacionalidad reproductiva. La madurez sexual se estimé con modelo lineal generalizado (MLG), asumiendo independencia entre afios, y con
modelo lineal generalizado de efectos mixtos (MLGM), asumiendo efectos aleatorios asociados a tres periodos. Los resultados indicaron tamafio
dependencia de la actividad ovéarica. Especimenes de menor tamafio inician mas tarde el periodo reproductivo, con el maximo en septiembre.
Series anuales mostraron el acortamiento del periodo reproductivo (reduccién del desove temprano), con el potencial de desove desplazado a
fines de invierno. El incremento de hembras menores a 12,0 cm con actividad ovarica reflej6é la maduracién a menor tamafio. Mediante MLGM
la madurez varié 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 demografico influyé en el periodo reproductivo, retrasando su inicio en un mes (julio), y desfasando el maximo
estacional a septiembre; asi como en la reduccion de la madurez sexual en aproximadamente 3 cm. Los antecedentes evidenciaron que el cambio
en la demografia parental influyé en procesos biolégicos que afectarian el potencial reproductivo del stock, de importancia para su evaluacion.
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INTRODUCCION edad en que se alcanza la madurez tendrd un gran efecto en
la maximizacion del éxito reproductivo (Roff 1993). Esta
transicion a la madurez es un proceso ontogénico critico,
que implica cambios fisiolégicos complejos en el balance
energético, que afecta el crecimiento posterior del individuo
(Saborido-Rey & Macchi 2021). A nivel poblacional, el
pardmetro de la madurez a la talla (L) y a la edad (E,)
puede ser altamente pléstico, variando entre poblaciones

El rasgo de la talla a la cual se alcanza la madurez sexual
es un parametro clave de la historia de vida, que puede
afectar el reclutamiento y la dindmica poblacional, y es una
medida del éxito reproductivo en peces, el cual se mide por
el nimero de descendientes maduros producidos durante su
vida (Stearns 1992). Este éxito estd profundamente ligado
a un mayor tamafio corporal, por lo tanto, el tamafio o la
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en respuestas a diferencias en el habitat (temperatura, luz,
disponibilidad de alimento), y dentro de una poblacién, a corto
y largo plazo, por cambios en la abundancia y la estructura
demografica (mecanismo de denso-dependencia) (Trippel
et al. 1997, Dominguez-Petit et al. 2008). Los cambios en
el crecimiento inducidos por el medio ambiente producen
una variacién en las expresiones fenotipicas del tamafio
y la edad en los rasgos de maduracién (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 demografica en la contribucion 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 declinacion en el tamafio y edad
de los peces tienen consecuencias negativas en la viabilidad
de la poblacion (Lowerre-Barbieri et al. 2017, Charbonneau
et al. 2019), debido a que son afectados aspectos como la
estacionalidad reproductiva, nimero de desoves, fecundidad
y sobrevivencia de huevos y larvas, ya que hembras mas
grandes y de mayor edad contribuyen de manera importante
en la renovacion de la poblacion (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”, tendrian relacién con el estado energético
de los parentales mas grandes y de mayor edad (Morgan et
al. 2013, Dominguez-Petit et al. 2021). La disminucién de la
talla media del stock deriva en que ejemplares mas pequefios
incrementen su aporte a la reproduccién (Trippel et al. 1997).
La madurez sexual constituye uno de los parametros basicos
en la evaluacion 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 tamafio tendrian diferentes
atributos reproductivos que aquellos especimenes mas
grandes (Trippel et al. 1997). En poblaciones explotadas
comercialmente, la estimacion de la madurez a la talla es usada
como punto biolégico 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 explotacion (Trippel 1995).

La anchoveta Engraulis ringens Jenyns, 1842, es un pez
pelagico pequefio de gran importancia para la pesqueria
cerquera de la zona norte de Chile (18°21°S -24°00’S). Esta
especie forma densos cardimenes 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 (Herndndez-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 pelagicos
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pequeiios, 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 dltima década, los datos morfométricos de
muestreos de la pesqueria seflalan cambios notorios en la
estructura demografica 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 (Hernandez-Santoro
2021), y el peso promedio de ejemplares adultos fluctud
con tendencia al descenso de 23,5 g en 2011 a 11,7 g en
2020 (Claramunt 2021). Los antecedentes sefialan que las
capturas del recurso son sostenidas por la fraccién més joven
de la poblacion, con edades de menos de un afio (Cerna &
Plaza 2016), y especimenes que abarcaron mayormente
longitudes menores a 14,0 cm; a partir del 2015, se observé
un incremento en la proporcion de ejemplares con tamafios
bajo 11,5 cm (Herndndez-Santoro 2021). Las poblaciones de
peces explotadas pueden mostrar cambios en respuesta a la
variabilidad ambiental y/o inducidos por la presioén pesquera,
con implicancias que se pueden dar en los rasgos de historia
de vida y en la estructura del stock (Dominguez-Petit et al.
2008, Rijnsdorp et al. 2010). Los cambios en la demografia
de la anchoveta, con menor proporcién de desovadores mas
grandes, hace plausibles efectos en los atributos reproductivos,
debido a la tamafio dependencia, como puede ser en el
comportamiento de desove y la estacionalidad reproductiva.
El rasgo de la madurez sexual podria mostrar plasticidad
compensatoria de denso-dependencia por variacién en el
tamafo del stock. La dinamica reproductiva influenciada
por los cambios demogréaficos afectaria directamente en el
potencial reproductivo de la poblacién. 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 afios entre 2007 y 2020, como antecedentes bioldgicos
realistas para la evaluacién y la sustentabilidad del stock.

MATERIALES Y METODOS

DATOS BIOLOGICOS Y AREA DE ESTUDIO

La base biolégica analizada consisti6 de informacién
recopilada de muestreos rutinarios de la pesqueria comercial
de anchoveta que opera en el norte de Chile (18°21°S
y 24°00’S), complementada con datos de cruceros de
investigacion en periodos de veda del recurso, a partir de
programas de investigacion 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 histolégicamente.
De un disefio 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
especimenes. A cada ejemplar se le registr6 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 considero a ejemplares recolectados en el afio 2020,
debido a que se procuré contar con informacién conjunta de
madurez ovérica 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 ovaricas
se procesaron histolégicamente mediante la infiltracion en
paraplast y mediante el método de congelacién con criostato,
para obtener cortes de 5 y 6 pm de espesor, los cuales,
fueron tefiidos con hematoxilina y contrastados con eosina
(Lopez et al. 1982, Perea & Buitr6n 2004). La madurez se
clasific6 de acuerdo a la escala microscopica de 9 fases para
un desovador parcial: I, virginal; II, inmaduro (reincidente);
111, parcialmente vitelado; IV, vitelado; V, en maduracion; VI,
hidratado; VII, en desove; VIII, postdesovante de tanda y IX,
desovado (Septlveda et al. 1999). Para analizar la actividad de
desove se identifico la incidencia de foliculos postovulatorios
(FPO), los que se clasificaron por estadios segun los criterios
desarrollado por Alday et al. (2008) y aplicados para la
anchoveta de la zona norte de Chile (Claramunt et al. 2019).

ANALISIS DE DATOS

EFECTO TALLA EN PERIODOS REPRODUCTIVO

Se calcul6 el indice gonadosomatico (IGS) para describir
la actividad ovérica, como el porcentaje del peso del ovario
respecto al peso eviscerado (Brosset et al. 2016). Para
analizar el ciclo reproductivo estacional se utiliz6 la técnica
de Modelos Aditivos Generalizados (MAG) que proveen
un método flexible para modelar efectos de covariables no
lineales. Se model6 el comportamiento del IGS en funcién
del mes utilizando una distribucién Gamma con enlace “log”.
Se utilizé el paquete “mgcv” (Wood 2017) del programa
R, porque implementa una seleccién automatica de los
parametros suavizados asociados a cada término suavizado
sobre la base de validacién cruzada generalizada (GCV),
siguiendo el procedimiento de Cubillos & Claramunt (2009).
Para estudiar efectos demogréaficos en el periodo de actividad
reproductiva, como en el inicio, se consider? la estratificacion
del IGS segun los grupos de tamafios: (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 segtin ejemplares
considerados juveniles (< 12,0 cm) y maduros sexualmente
(> 11,5 cm) (Hernandez-Santoro et al. 2019).
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FLUCTUACION DEL PERIODO REPRODUCTIVO

Se estimaron indicadores objetivos del ciclo reproductivo
anual para un andlisis comparativo entre los afios, mediante
el ajuste de un modelo sigmoide asimétrico al IGS acumulado
mensual por mes para cada afio, de acuerdo a Claramunt et al.
(2014). El procedimiento consiste en ajustar el IGS acumulado
mensual basandose en un afio biolégico, comenzando en el
mes de menor actividad reproductiva que se definié como
abril. Los estimados objetivos del inicio, mdximo y término
del periodo reproductivo quedan definidos por fracciones de la
asintota (parametro a), a 25%, 50% y 75%, respectivamente.

MADUREZ SEXUAL

En la estimacion de la madurez sexual es clave discernir
con precisién ejemplares virginales de aquellos maduros
sexualmente que finalizaron el evento reproductivo y se
encuentran en reposo (fase IT en regeneracion). Sin embargo,
las similitudes en la estructura gonadal que pueden presentar
ambos estados hacen dificultoso su diferenciacion, incluso
mediante el andlisis histol6gico. Por tal motivo, para estimar
la proporcién de individuos maduros y ajustar la ojiva de
madurez, se ha sugerido la seleccién de datos de ejemplares
recolectados durante el periodo de mayor actividad de desove,
evitando la ocurrencia de maduros inactivos (reposo) y reducir
la imprecisién en el célculo del pardmetro de la madurez
(Lowerre-Barbieri et al. 2011a). Este periodo quedé definido
con base a la tendencia mensual de los valores de IGS y del
Indicador de la Actividad de Desove (IAD) (Hernandez-
Santoro et al. 2013), el cual es una medida de la componente
de la fraccion adulta en actividad de desove inminente y
reciente, segun:

My _ Mo T 1

14D =m0 | Tt
n n

m

x100
n

m m

Donde, n, es el nimero de hembras de dia 0 que desovaran
(fase VI, hidratadas) y/o desovaron la noche de la captura
(fases VII y VIII), con foliculos postovulatorios (FPO) de
estadio I, n, , es el niimero de hembras de dia -1 que desovaron
la noche anterior de la captura (fase VIII), con FPO entre IT
y IV, n_es el namero total de hembras sexualmente maduras
(fases IT al IX).
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Los especimenes 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 maduracién (Lowerre-
Barbieri et al. 2011a), se clasificaron como maduros para la
estimacion de la ojiva de madurez, cuyo criterio inicial de la
maduracion 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 ntimero de hembras maduras en relacién
al total de las hembras para cada intervalo de longitud se
ajustaron mediante un modelo lineal generalizado (MLG)
utilizando la familia binomial y la funcién de enlace logit,
de la forma:

ZOg(%j:ﬂo"'@ *X(L)

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

El valor de la longitud (L) de madurez queda definido de
la razon de los pardmetros estimados, como:

_A

yif
En el ajuste del modelo, para estimar la madurez a la talla
sin efectos entre periodos, combinando los datos de todos los

aflos, se utilizé el paquete “sizeMat” (Torrején-Magallanes et
al. 2017) del programa R (R Core Team 2020).

Ly, =

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

Para los cambios de la L_, se asume que ocurren efectos
aleatorios entre periodos, como la expresién poblacional
en que la talla de madurez es un proceso poblacional con
parametros fijos, y que las variaciones entre periodos se
deben a efectos aleatorios. Para este analisis se sigui6 la rutina
descrita en Bustos & Cubillos (2016) y Torrejon-Magallanes
et al. (2017) aplicando un modelo lineal generalizado de
efectos mixtos (MLGM) mediante el paquete “Ime4” de Bates
et al. (2015) del programa R. Se evaluaron los siguientes
modelos, considerando el periodo como un factor aleatorio,
donde la proporcién de ejemplares maduros se modelaron con:
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Modelo 1- pendiente fija e intercepto aleatorio

P,
ZOg(l_}; ):ﬂo +5 *X(Li,j)+:80j +é&;
L7
Modelo 2 - intercepto fijo y pendiente aleatoria

i

1-P,

:ﬂo+(ﬂ1+ﬂlj)*X(Li’j)+gl.’j

Modelo 3 - intercepto y pendiente aleatoria

P .
log[l—l;’. }:ﬂ"+(ﬂ1 +ﬂ'1)*X(Li.j)+'BOj TE,

Donde, P es la proporcién de especimenes maduros de la
longitud i respecto al periodo j, B, y 3, son el intercepto y la
pendiente fija, respectivamente, B, ~N(0,0°) es el intercepto
aleatorio asociado al periodo j, B, ~N(0,0°) es la pendiente
aleatoria asociada a cada periodo j, L es la longitud del
ejemplar i en el periodo j, y EUNN(O,GZ) representa el error
aleatorio con distribuciéon normal. La seleccién del mejor
modelo considerd el Criterio de Informacién de Akaike (AIC)
(Akaike 1987).

MADUREZ SEXUAL A LA EDAD Y A LA TALLA

La ojiva de madurez a la edad se estim6 con datos de otolitos
extraidos en los meses de mayor actividad de desove del 2020
(septiembre-octubre). En este analisis se considerd el afio mas
reciente, debido a que se procuré metodolégicamente contar
de manera conjunta con la lectura de otolitos y la histologia
ovdrica de los especimenes. La determinacion de la edad fue
en dias, a partir de la lectura de micro-incrementos primarios
en el otolito sagita, segin el método SGEM descrito por
Plaza et al. (2005). La edad diaria fue determinada contando
el numero de incrementos desde el primer anillo concéntrico
que rodea el primordio central, que se forma tres dias después
de la eclosién (Castro & Hernandez 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 estimé su madurez de forma histoldgica,
incorporando esta fraccién de tamafios individuos tanto
maduros como inmaduros sexualmente. En el ajuste de la
ojiva de madurez a la talla/edad con datos del 2020 se aplicé la
primera ecuacion con el paquete “sizeMat”, correspondiendo
al primer registro disponible con estimacién de la edad a nivel
diario en ejemplares de anchoveta en la zona norte.
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RESuLTADOS

EFECTO TALLA EN EL PERIODO REPRODUCTIVO

El comportamiento del IGS de la anchoveta en la zona norte
describe un patrén reproductivo estacional entre invierno y
verano, con valores maximos en el bimestre agosto-septiembre
(Cubillos & Claramunt 2009, Herndndez-Santoro et al. 2013).
En el andlisis estratificado por grupos de tamaiios, los ajustes
del MAG al IGS en funcién 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
mas grandes inician antes la actividad gonadal, presentando
un periodo reproductivo de mayor amplitud y duracién
que hembras de menor tamafio (Fig. 1). La ocurrencia de
valores mas altos de IGS mostr6 la mayor actividad en los
meses de agosto y septiembre en las hembras de los grupos

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

FLUCTUACION DEL PERIODO REPRODUCTIVO

Los indicadores del inicio del periodo reproductivo y del
maximo 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
caida en las tallas medias (Fig. 3).

Tabla 1. Resultados del ajuste del modelo aditivo generalizado (GAM) al comportamiento de los valores del indice gonadosomatico
(IGS) en funcion del mes y grupo de tamaifios de las hembras de anchoveta. Intercepto y error estandar 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

Grupo B
(12,0-13,5 cm)

Grupo C
(14,0-15,5 cm)

Grupo D
(>16,0 cm)

Grupo A
(=115 cm)

Intercepto 1,432%(0,005)
S(mes) 8,881%*
Devianza explicada (%) 38,0

R? (ajustado) 0,33
GCV 0,279

n 13.119

1,489%(0,002)

1,589%(0,002)  1,659%(0,003)

8,958* 8,848%* 8,87+
34,7 24,2 21,6
0,34 0,27 0,23
0,257 0,223 0,160

79.673 79.721 18.408

S(mes): suavizador; *valor de significancia P < 0,05

{ndice gonadosomatico (IGS)

Grupo A

Mes

8 9 10 11 12

Figura 1. indice gonadosomatico (IGS) en funcién del mes y por grupos de tamafios de las hembras obtenido de la modelacién 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
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Figura 2. Estimados del inicio y pico del periodo de maximo reproductivo estacional mediante el ajuste del modelo sigmoide asimétrico al IGS
acumulado mensual por mes para cada afio entre 2007 y 2020. Se muestran resultados de la regresion lineal (lineas 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)
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Figura 3. Variabilidad del promedio mensual del indice gonadosomatico (IGS) para dos series anuales en el periodo 2007-2020 (barra vertical es
la desviacién estandar). La linea 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

indicador microscopico IAD en los tres periodos de afios
(2007-2013; 2014-2018; 2019-2020) (Fig. 5). Se cont6 con
31.968 hembras en total, que comprendieron longitudes entre
5,5y 18,0 cm, con registro de hembra madura més pequefia
que disminuy6 de 11,0 cm a 7,5 cm entre periodos (Tabla 2).

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 maduracién a un menor tamafio de los

ejemplares. En el andlisis 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 mas altos del indicador macroscopico IGS y del

Diaz & Claramunt

El ajuste considerando todos los afios mediante MLG
sefial6 el parametro de madurez (L)) en 8,4 cm (8,3-8,5 cm)
de longitud total (Tabla 3).
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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
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Figura 5. Variabilidad del promedio mensual del indice gonadosomatico (IGS) y del indice 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 3. Resultados del ajuste y parametro de madurez a latalla (L)

del modelo lineal generalizado para el periodo 2007-2020 / Results

Tabla 2. Namero y amplitud de tamafios de hembras para el ajuste
of the adjustment and maturity-at-size parameter (L) of the generalized

de madurez a la talla en tres periodos anuales, recolectadas en el
periodo de maximo desove / Number and size range of females for

maturity-to-length adjustment in three annual periods, collected at the linear model for the period 2007-2020
Bror —yoorz  Prela)

period of maximum spawning
R . . Coeficientes Estimacion .
Periodo Periodo Periodo estandar
2007-2013 2014-2018 2019-2020
Bo -11,92081 0,45004 -26,49 < 0,05%%%*
Maéximo desove agosto-octubre  agosto-octubre  agosto-octubre P 1,42197 0,04362 32,60 <0,05%**
Rango longitud (cm) 7,5-18,0 6,5-17,0 5,5-17,0 N ojiva madurez 31.968
Tamaifio minimo maduro (cm) 11,0 9,5 7,5 Lso(cm) 8,4
N° ojiva madurez 10.228 14.968 6.772
***yalor de significancia P < 0,001
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En el ajuste del MLGM para evaluar los cambios de la
L, entre periodos, el modelo 3 con intercepto y pendiente
aleatorio mostré un mejor desempefio con AIC = 1224,5,
en relacién al modelo 1 (AIC= 1311,7) y modelo 2 (AIC=
1354,0). El ajuste del modelo 3 mediante sus efectos fijos
estimé 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 11,4y 8,0 cm (Tabla 4). La varianza del efecto aleatorio
asogiada al intercepto ( O';O/_ ) fue de 1042,3 y a la pendiente
(0-/31/ )de 6,7.

Los valores de la L, mostraron tendencia positiva con la
disminucion de la longitud y el peso medio de los especimenes
entre los periodos (Fig. 6), que dan cuenta de los cambios en
la estructura demografica.

MADUREZ SEXUAL A LA EDAD Y A LA TALLA

La madurez a la edad y a la talla se estim6 con datos de
anchoveta recolectada en los meses de mayor actividad
reproductiva (septiembre-octubre) del afio 2020. Los
ejemplares analizados comprendieron edades entre 97 y 180
dias, y longitudes entre 7,0 y 11,0 cm. La hembra madura
mas pequefia se observo con edad de 133 dias y con longitud

Tabla 4. Resultados del ajuste y parametros de madurez a la talla
(L,,) 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 (L,,) parameters of model 3
with random intercept and slope using a generalized linear mixed-effect

model, between periods

Error

Cocficientes Estimacion estandar Valor Z Pr(>|z)) L50 (cm)
Bo Efecto fijo -41,0600 6,7844 6,052 <0,05 104
B1 Efecto fijo 3,9340 0,5535 7,108 <0,05
Efecto aleatorio Po aleatorio P1 aleatorio L50 (cm)
2007-2013 -83,688 7,337 11,4
2014-2018 -19,714 2,089 9,4
2019-2020 -17,304 2,155 8,0

de 9,0 cm, que mostraron génadas en fase vitelada (IV) y en
maduracién (V), respectivamente. El ajuste del modelo MLG
a la edad mostré que sobre 200 dias (6,7 meses) la totalidad
de las hembras estdan maduras, mientras que, el ajuste a la
longitud mostré un rapido proceso de maduracién entre 9,0 y
10,5 cm, con incremento de 18% a 99% (Tabla 5, Fig. 7). La
madurez a la edad (E,)) se estim6 en 143 dias (136,6-149,6
dias), equivalente a 4,8 meses. En cuanto a la madurez a la
talla (L)) el estimado fue en 9,4 cm (9,2-9,6 cm).
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Figura 6. Estimados de la L., con modelo 3 de intercepto y pendiente aleatorio, y tendencia de la longitud y peso medio de la anchoveta, entre
periodos (barra vertical la desviacién estandar) / L estimates with random intercept and slope model 3, and trend of anchovy length and average weight,

between periods (vertical bar standard deviation)
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Tabla 5. Resultados del ajuste y parametro de madurez a la edad (E,)) y la talla (L)) del modelo lineal generalizado para el 2020

/ Results of the adjustment and maturity parameter at age (E,)) and length (L) of the generalized linear model for 2020

Coeficientes Estimacion Efror Valor Z Pr(>|z])
estandar
Bo Edad -12,289 3,018 -4,073 <0,05%**
B1 Edad 0,086 0,020 4213 <0,05%%*
N ojiva madurez 69
Eso (dias) 142,9
Edad minima maduro (dias) 133
Bo Longitud -38,114 10,613 -3,591 <0,05%**
B1 Longitud 4,055 1,113 3,642 <0,05%%*
Lso(cm) 9,4
Tamafio minimo maduro (cm) 9,0
***yalor de significancia P < 0,001
Longitud total (cm)
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Figura 7. Proporcién de hembras maduras a la longitud (circulo) y ala edad en dias (triangulo). Ajuste y estimacién de laL, y E, paraanchoveta

en el 2020 / Proportion of mature females at length (circle) and age in days (triangle). Adjustment and estimation of L,  and E, for anchovy in 2020

Discusion

Este estudio document6 variaciones en el periodo de la
maxima actividad reproductiva y en el rasgo de la madurez
al tamafio 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 andlisis estructurado por
tamafios de las hembras mostré un efecto sobre el periodo
reproductivo. El incremento de la actividad ovarica en los
ejemplares de mayor tamafio, con periodos reproductivos de
mayor duracion y amplitud, seria un proxi del mayor estado
energético e inversién a la reproduccién de los parentales
mas grandes (Kjesbu et al. 1991, Cubillos & Claramunt
2009, Morgan et al. 2013). Se ha descrito que cambios en

Diaz & Claramunt

la estructura demograéfica 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 afios analizados (2007-2020),
la estacionalidad reproductiva de las hembras mostré la
tendencia a retrasarse en su inicio (julio) y a desfasarse
el maximo estacional a fines de invierno (septiembre).
Frecuentemente, el efecto del tamafio en peces sefiala
que hembras mas pequefias inician mas tarde el periodo
reproductivo que ejemplares mas 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).
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En la dltima década, la disminucion 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 mas tardio (Trippel et al.
1997). Este efecto de tamafio dependencia en la dindmica
reproductiva estacional ha sido descrito para la anchoveta,
y otros pelagicos pequefios (Sardinops sagax, Strangomera
bentincki), en habitat 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) indicarian que los
sucesos reproductivos de la poblacion estarian mayormente
ligados al comportamiento de desovadores reclutas (que no
han desovado previamente) de menos de un afio de edad,
con el consecuente efecto en los atributos reproductivos,
particularmente en la duracién del proceso reproductivo
(Lambert 1987, Cubillos & Claramunt 2009), provocando
un menor nimero e intensidad de los desoves (Claramunt et
al. 2007, 2014, Lowerre-Barbieri et al. 2011a, Marshall et al.
2022). La aplicacién del método propuesto por Claramunt et
al. (2014) proporcion6 un andlisis 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 maximo estacional descrito
para la anchoveta en la zona norte entre mediados y finales
de invierno austral (agosto a septiembre) (Hernandez-Santoro
et al. 2013), lo que probablemente podria tener relacion con
la condicion de desovadores reclutas que se incorporan a la
componente reproductiva (Herrera et al. 1994), ya que estd
ampliamente documentado que la alteracion en la estructura
demografica 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 estacion 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 area 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 patrén del méaximo reproductivo
estacional sean consecuencia de una estructura del stock
desovante centrado principalmente en ejemplares reclutas
(Cubillos & Claramunt 2009, Herndndez-Santoro et al. 2019).
Por otro lado, se ha descrito que los periodos de desove
estan sincronizados con los ciclos de producciéon biolédgica,
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 habitat de la anchoveta se caracteriza
por procesos de surgencia que favorecen la productividad del
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ecosistema, eventos que varian 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 afio, con mayor intensidad en
primavera-verano y menor en otofio-invierno (Barbieri et al.
1995, Santander et al. 2003). Asi, en el ecosistema pelagico
del norte de Chile, la ocurrencia del maximo reproductivo de
anchoveta en la segunda mitad del afio estaria sincronizado con
procesos de surgencia de mayor intensidad, que favorecerian
el enriquecimiento y la disponibilidad de alimento en la
banda costera (Blanco et al. 2001, Herrera & Escribano
2006, Hernandez-Santoro et al. 2013), condicién requerida
para la sobrevivencia y crecimiento de la descendencia. La
alteracion del patrén estacional observado en este estudio,
con el acortamiento del periodo reproductivo (reduccién
del desove temprano), la disminucién de la intensidad del
desove en agosto, y el potencial de desove desplazado a
fines de invierno, como se observé en el periodo 2015-2020,
podria tener consecuencias en el potencial reproductivo y en
la descendencia de la poblacién.

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

Las posibles explicaciones a esta maduracién mas
temprana en anchoveta son variadas, siendo la variabilidad
climatica que puede ocurrir en diferentes escalas temporales
(Thiel et al. 2007, Montecino & Lange 2009) una potencial
moduladora de respuestas bioldgicas en esta especie (Parada
et al. 2013, Contreras-Reyes et al. 2016). La temperatura
como factor exégeno puede influenciar directamente en los
parametros de vida de crecimiento temprano y maduracion
sexual en peces (e.g., Castillo-Jordan et al. 2010, Tobin &
Wright 2011, Cerna et al. 2022). El incremento del régimen
de temperatura, podria afectar las tasas de crecimiento y de
desarrollo gonadal, provocando la maduracién a un menor
tamafio y edad del ejemplar, como fue descrito por Yoneda
et al. (2015) en la anchoveta japonesa, Engraulis japonicus.
Las anomalias térmicas positivas causadas por el evento
ENSO 2015-2016 (Hernandez-Santoro et al. 2019) podria
ser una explicacién de la maduracién sexual temprana de
anchoveta en el norte de Chile, concordando con Torrejon-
Magallanes et al. (2017), quienes sefialan en otro pelagico
(Scomber japonicus peruanus) la disminucién de la talla de
maduracion con el aumento de la temperatura en periodos
de eventos El Nifio.
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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), mostré un valor inferior
a los reportes previos en esta especie en la costa de Chile, de
11,1 cm en la zona norte por Diaz (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
parametro L, 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
utilizacion del enfoque con ML.GM para los cambios dela L,
indicaria que la variabilidad del pardmetro a la talla se debe
béasicamente a efectos aleatorios entre los periodos (Bustos
& Cubillos 2016, Torrején-Magallanes et al. 2017). Estos
efectos aleatorios pueden estar relacionados con variables
metodoldgicas, ambientales, parametros poblacionales y de
presién pesquera (e.g., Trippel 1995, Engelhard & Heino
2004, Dominguez-Petit et al. 2008). Cambios en el tamafio
del stock y estructura de la poblacién pueden documentar
respuestas compensatorias en la madurez sexual (Trippel
1995). Mecanismos de denso-dependencia pueden favorecer
el rapido crecimiento y la temprana maduracién por la
disminucién de la competencia intraespecifica (e.g., Cardinale
& Modin 1999, Rose et al. 2001, Torrejon-Magallanes et al.
2017). La mortalidad por pesca puede impactar truncando
la demografia de la poblaciéon e inducir rapidos cambios
evolutivos en el parametro de madurez por seleccion de
genotipos (e.g., Olsen et al. 2004, Bustos & Cubillos 2016).
Condiciones del habitat, disponibilidad de alimento adecuado
y anomalias oceanograficas pueden determinar diferencias
espacio-temporales en la maduracion a la talla y edad entre las
cohortes (e.g., Policansky 1983, Dominguez-Petit et al. 2008).
La condicién de stress energético podria afectar en pequefios
y jovenes peces la capacidad para sostener la maduracién
gonadal (Cardinale & Modin 1999).

El estimado conjunto de la madurez a la edad y a la talla
para los datos del afio 2020 mostré que el pardmetro E_; se
alcanz en 143 dias (4,8 meses), equivalente al L_ de 9,4 cm.
Estos resultados evidenciaron que los madurantes primerizos
del principal evento reproductivo de invierno provendrian 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 préximo al primer
afio 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 rapido
crecimiento en las primeras etapas de vida, con una estrategia
de maximizar su crecimiento en el primer afio de vida (Cerna
& Plaza 2016), lo cual se podria traspasar a la reduccion
de la talla de maduracién. Cuando la tasa de reproduccion
es funcién del tamafio del cuerpo, es ventajoso alcanzar el
tamafio maximo tan pronto como sea posible y antes de la
maduracién (Saborido-Rey & Macchi 2021). Los resultados
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de este estudio revelan la interaccién de la estructura
poblacional y el potencial reproductivo de anchoveta de la
zona norte de Chile. Factores ambientales, presion pesquera,
alteraciones en el crecimiento y otros factores que afecten la
demografia, traen aparejado el cambio en el comportamiento
reproductivo y en la madurez sexual. Condiciones de estrés
pueden afectar la condicion corporal y la tasa de crecimiento
de poblaciones de pequefios peces peldgicos, derivando en
la disminuciéon del tamaiio de los especimenes. Un control
bottom-up se sugiere como explicacién de la disminucién del
tamafio y condicién individual de la sardina del Mediterraneo
debido a cambios en la produccién del plancton, que se
vincula a la cantidad y menor tamafio de la presa (Queiros et
al. 2019, Thoral et al. 2021). Plasticidad de rasgos biolégicos
de la anchoveta frente a la variabilidad de forzantes climéticos
se han reportado para el ecosistema pelagico 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 pequefios pelagicos
pueden adoptar mecanismos compensatorios en el balance
energético (Canales et al. 2018), asignando sesgadamente
una alta inversion a la reproduccion a costa del crecimiento
y supervivencia de los grandes individuos, lo que podria
explicar la disminucién del tamafio de madurez en periodos
de baja condicién corporal (Brosset et al. 2016).

En la dltima década, la ocurrencia de cambios demograficos
en la anchoveta, con sostenido decrecimiento del tamafio y
peso medio, conjuntamente al incremento de la proporcién
de especimenes pequefios maduros (Claramunt 2021,
Hernandez-Santoro 2021), hace plausible hipotetizar que
la condicién ambiental juega un rol fundamental en las
fluctuaciones del potencial reproductivo de la especie en
el ecosistema de surgencia del norte de Chile. En gestién y
evaluacion del estado del recurso, variaciones en los rasgos
de historia de vida, que derive en una mayor proporcion
de parentales de menor tamafio en la poblacién, es un
indicador biolégico a considerar de la capacidad del stock
en la produccién anual de huevos. En este sentido, el uso
de la biomasa desovante del stock puede resultar en un
indice inadecuado de la proporcionalidad en el potencial
reproductivo, debido al efecto de la demografia parental del
stock sobre los parametros reproductivos (Murawski et al.
2001, Rijnsdorp et al. 2010).

Acorde al propésito de este trabajo en analizar probables
efectos en los aspectos reproductivos, tales como la
estacionalidad reproductiva y plasticidad del parametro de
madurez sexual a la talla, de la sostenida reduccion de tallas,
se concluye que este cambio demogréfico ha traido como
consecuencia un cambio en el inicio y el pico del periodo
reproductivo, asi como una reduccion en la talla de madurez
sexual. Este estudio, para el afio 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 habitat de surgencia altamente heterogéneo,
la revision periddica de factores que pudieran afectar en la
produccion total de huevos (potencial reproductivo), como
cambios en los rasgos de historia de vida (crecimiento
y maduracién) y la estructura del stock, resultan ser
relevante para incorporar detalles biol6gicos realistas en los
procedimientos rutinarios de la evaluacién del stock.
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