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PROLOGO

Doce aios después de la celebracion del
| Simposio Iberoamericano de Ecologia
Reproductiva, Reclutamiento y Pesque-
rias-SIBECORP y de la creacion de la Red
Iberoamericana de Investigacién Pesque-
ra-Red INVIPESCA tenemos entre manos
una publicacion que resume y compila los
conocimientos compartidos en las cuatro
ediciones de SIBECORP celebradas hasta
la fecha y que, al mismo tiempo, repre-
senta el espiritu de INVIPESCA, al ser este
libro un ejemplo de cooperaciéon entre
investigadores de Iberoamérica.

La Red INVIPESCA, que ha tejido esta co-
laboracion a uno y otro lado del Océano
Atlantico, nacia en 2009 precisamente
con el objetivo de favorecer la investiga-
cion para el uso sostenible de los recursos
pesqueros, y ante la necesidad de avanzar
en el desarrollo de actividades conjuntas
entre las instituciones de investigacion
pesquera en Iberoamérica.

SIBECORP surge en respuesta a la in-
quietud de investigadores de Iberoamé-
rica por fomentar la colaboracién entre
paises, y en el reconocimiento de que la
pesca es un recurso econémico vital en
Latinoamérica, Espafia y Portugal. Coinci-
diendo con la celebraciéon del | SIBECORP
en la ciudad de Vigo, en Galicia (Espafia),
tuvo lugar una mesa de trabajo para la
cooperaciéon en cuyo seno se acordd po-
ner en marcha la Red INVIPESCA a fin de
convertir la investigacion pesquera ibe-
roamericana en un referente mundial.

Un total de 21 investigadores de 12 pai-
ses de América Latina, Espafa y Portugal

acordaban trabajar de forma conjunta en
la busqueda de nuevos mecanismos de
colaboracién y en la creacién de sinergias
en areas de interés comun, una coopera-
cion que redundaria en un mejor cono-
cimiento de los recursos pesqueros y, en
consecuencia, favoreceria una evaluacién
mas 6ptima y una gestion mas sosteni-
ble de los mismos. Hoy, la Red INVIPESCA
aglutina a cerca de un centenar de inves-
tigadores de 15 paises de Iberoamérica.

La Red INVIPESCA ha estado trabajando
en el cumplimiento de esos objetivos du-
rante los ultimos doce afos, participan-
do en diferentes actividades conjuntas,
promoviendo foros de conocimiento, re-
uniendo la informacién sobre los recursos
de investigaciéon existentes en el Mapa
Iberoamericano de Investigacion Pesque-
ra, con acceso libre desde su pagina web,
y difundiendo contenidos de interés para
la comunidad cientifica a través de sus
medios sociales.

Ademas, después del | SIBECORP* se ce-
lebraron otras tres ediciones en Mar de
Plata (Argentina, 2012), en Porto de Ga-
linhas (Brasil, 2015) y en Iquique (Chile,
2018), Finalmente, en Octubre 2021 se ce-
lebré la quinta edicién con sede en Santa
Marta, Colombia, realizada de manera
virtual debido a la pandemia COVID19.
Estamos sin duda ante uno de los eventos
mas importantes de la Red INVIPESCA,
y mediante el que se establece un foro
de discusion cientifico para promover la

*SB: en este trabajo hace referencia bibliografica al
acta de una edicion dada de SIBERCORP ("SB afio").




Prélogo

aplicacién del enfoque de ecosistemas en
la gestion de las pesquerias iberoameri-
canas. Todas las ediciones de SIBECORP
se han enfocado en la investigacién de
la ecologia reproductiva de organismos
acuaticos explotados y las implicaciones
de esta para la evaluacién cientifica y ma-
nejo de las pesquerias.

La publicacion que ahora presentamos,
en la que han participado cerca de una
treintena de investigadores de Argen-
tina, Brasil, Chile, Colombia, Espafia,
México, Portugal y Uruguay, pretende
recopilar los principales resultados de
investigacion en ecologia reproductiva,
reclutamiento y pesquerias y los avan-
ces mas destacados obtenidos en los ul-
timos diez afios en este campo. El libro
trata sobre diversos aspectos de la ecolo-
gia reproductiva de especies explotadas,
agrupadas en cuatro dominios principa-
les (pelagico, demersal, tropical marino,
y aguas continentales y estuarinas) y los
condrictios. El ultimo capitulo aborda, de
manera transversal, el analisis de las ca-

racteristicas parentales sobre el potencial
reproductivo de las poblaciones, siendo
este uno de los aspectos centrales en el
estudio de la ecologia reproductiva apli-
cada a la evaluaciéon y manejo de las pes-
querias.

Estamos pues ante una nueva herramien-
ta de conocimiento destinada a cientificos
y estudiantes con interés en la materia.
Con ella, y con el apoyo del Centro Tecno-
I6gico del Mar-Fundacion CETMAR desde
la secretaria técnica de INVIPESCA, la Red
Iberoamericana de Investigacion para el
uso sostenible de los Recursos Pesqueros
da un paso mas en el cumplimiento de su
objetivo fundamental: promover y mejo-
rar la comunicacion y el intercambio de
conocimientos cientificos en el ambito de
la investigacion de los recursos pesqueros
y su vinculacién con los ecosistemas, con-
tribuyendo al desarrollo sostenible de la
actividad pesquera en Iberoamérica.

Centro Tecnolégico del Mar-Fundaciéon CETMAR

Secretaria técnica Red INVIPESCA
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2. Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas y Técnicas (CONICET) - Instituto de
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Citar como:

Saborido-Rey, F. & Macchi, G. J. 2021. “Introduccion’. “Ecologia Reproductiva y Pesquerias en
el Contexto Iberoamericano”. Red Iberoamericana de Investigacion para el Uso Sostenible de
los Recursos Pesqueros (RED INVIPESCA). 31 Diciembre de 2021. 6-31.

La explotacion pesquera depende en gran
medida de la productividad de la poblacién
explotada, es decir, se limita a recoger lo que
la poblacion es capaz de producir. Compren-
der la biologia y la ecologia de los mecanis-
mos reproductivos es esencial para modelar
la dindmica de las poblaciones y proyectar
el comportamiento futuro de las poblacio-
nes explotadas en diferentes escenarios de
pesca, es decir, para lograr una explotacion
sostenible.

El conocimiento de los factores que afectan
la variacién anual en el reclutamiento es un
objetivo primordial en la ciencia y gestion
pesquera (Houde 2016; Macchi et al. 2014).
En este contexto, la relaciéon entre la pobla-
cion parental -su capacidad reproductiva o
potencial reproductivo- y el reclutamiento
es un problema central, y generalmente de
muy dificil solucién en el estudio de la dina-
mica de poblaciones y gestion de los recur-
sos marinos (Hilborn & Walters 1992). El su-

puesto de que el reclutamiento depende del
tamafo de la poblacién y de la produccién
de huevos (la relacion poblacién-recluta-
miento) es esencial para predecir la dindamica
futura de la poblacion y para proporcionar
asesoramiento sobre los niveles futuros de
pesca, y es la base para definir algunos de los
puntos de referencia bioldgicos utilizados en
la ordenacién pesquera. Pero, ademas, nu-
merosas medidas de manejo se basan en la
definicion de parametros reproductivos cla-
ve, como la talla de maduracién, la época de
desove, la fecundidad o la biomasa repro-
ductora, entre otras (Jakobsen et al. 2016;
Morgan 2018).

La pesca ejerce un importante impacto en
la dindmica de la poblacion, especialmente
truncando la demografia y disminuyendo las
influencias maternales -incluso induciendo
cambios evolutivos- que socavan el poten-
cial reproductivo de la poblacion (ver Capi-
tulo 7), efectos que pueden persistir una vez




que se libera la presién de la pesca, debido a
la base genética de alguno de estos cambios
(Dunlop et al. 2015).

En relaciéon con el potencial reproductivo y
los cambios inducidos estd el concepto de
resiliencia reproductiva, que puede definirse
como “la capacidad de una poblacién para
mantener el nivel de éxito reproductivo ne-
cesario para dar lugar a una estabilidad de
la poblaciéon a largo plazo a pesar de pertur-
baciones como las del medio ambiente y la
pesca”. La productividad y la persistencia de
la poblacién a largo plazo sélo pueden pro-
ducirse con el éxito reproductivo sobre un
cierto nivel minimo. La resiliencia de las di-
ferentes especies a la explotacién comercial
depende en gran medida de las caracteristi-
cas de sus historias de vida (Lowerre-Barbieri
etal. 2016).

1.1. Parametros de
historia vital

Los organismos acuaticos se caracterizan
por una gran variedad de estilos repro-
ductivos (Balon 1975; Bruton 1990; Murua
& Saborido-Rey 2003; Gillett 2008), que se
agrupan en diferentes modalidades o es-
trategias reproductivas. Sin embargo, cada
modalidad reproductiva puede variar mu-
cho en términos de estacionalidad, patrén
de desove, distribucién de recursos energéti-
cos y comportamiento, que definen las tacti-
cas reproductivas adoptadas por las diferen-
tes especies (Stearns 1992). Ante esto, existe
una clara necesidad de investigar a fondo las
diferentes estrategias y tacticas reproductivas
de las especies acudaticas, la variacion en fer-
tilidad, fecundidad y viabilidad de la descen-
dencia, con el fin de comprender los meca-
nismos que gobiernan la variabilidad anual
en la produccion de huevos, que junto a los
factores ambientales podrian explicar las
fluctuaciones en la fuerza del reclutamiento.

Introduccion

La introduccion en los afos 90 del concep-
to de "efectos parentales” y del potencial
reproductivo de las poblaciones (tratado
mas adelante en este capitulo y especial-
mente en el Capitulo 7), cambidé nuestra
percepcion de como la variacion en los pa-
rametros de historia de vida afecta al re-
clutamiento y a la dindmica poblacional.
Asi, sabemos que la estructura poblacio-
nal, la demografia y el estado de los indivi-
duos reproductores de la poblacion paren-
tal afectan al éxito reproductivo (Lambert
2008; Lowerre-Barbieri et al. 2016). Los
trade-off entre el crecimiento y la inversién
energética en la reproduccion definen el
fitness y las estrategias de la historia vital de
los individuos (Saborido-Rey & Kjesbu 2005).
Estos trade-off afectan profundamente a
la fecundidad y a la produccion de huevos
(Silva et al. 2013; Skjeeraasen et al. 2013;
McBride et al. 2015).

1.1.1. Maduracion y crecimiento

El éxito biolégico de un individuo se mide
por el numero de descendientes producidos
durante su vida que alcanzan la madurez
sexual (Stearns 1992). Maximizar esta
produccién requiere una decision critica
sobre el momento de la maduracién sexual
(Roff 1993), que es un proceso ontogénico
que ocurre una sola vez en la vida, a
partir del cual el individuo adquiere la
capacidad de reproduccion sexual. Implica
cambios fisiolégicos complejos, cambios
en la distribucién de la energia y en el
comportamiento, que afecta al crecimiento
posterior, por lo que representa una
transicion critica en la vida de un individuo.
La madurez, por tanto, es el estado que se
alcanza tras la maduracion.

Por otro lado, el crecimiento es una necesidad
para completar los costes de reproduccion.
El nicho ecolégico que ocupa una especie
impone una limitacién al tamafo maximo
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del cuerpo, pero dentro de este limite los
individuos mas grandes suelen mostrar un
menor riesgo de ser depredados y un mayor
éxito reproductivo (Barneche et al. 2018).
Mientras el organismo es sexualmente
inmaduro, la energia asimilada se asigna
completamente para la supervivencia y el
crecimiento, pero una vez que comienza
la maduracién, una parte de la energia se
requiere para la produccién de gametos
y el comportamiento reproductivo. La
cantidad de energia asignada al crecimiento
y la reproduccion dependera de una serie
de factores, algunos de ellos intrinsecos
(genéticos y fisioldgicos) mientras que otros
son impulsados por el medio ambiente
(temperatura y alimentacion).

Talla

Edad de maduracion

Edad

Figura 1.1. Mecanismos de compensacion
(trade-off) entre crecimiento y maduracion

El crecimiento rapido no s6lo mejora la
disponibilidad de alimentos, sino que
también, y lo que es mas importante, fa-
cilita una reproduccién mas temprana.
Cuando la tasa de reproduccion es fun-
cion del tamafo del cuerpo, es ventajoso
alcanzar el tamafio maximo tan pronto
como sea posible y antes de la madura-
cion (Figura 1.1, tipo A). Una vez madu-
ros los individuos dedicaran la mayor par-
te de la energia capturada (que depende
del tamano) para la reproduccién, aho-
rrando algo de energia para la supervi-

vencia. El hecho de que un individuo
complete en la medida de lo posible su
crecimiento potencial dentro de su pro-
bable duracién maxima de vida puede
considerarse como una ventaja evolutiva
que permite realizar su potencial repro-
ductivo y asi maximizar la contribucién
de su progenie a las generaciones futuras
(Ware 1984; Winemiller 2005; Sabori-
do-Rey & Kjesbu 2005). Sin embargo, re-
trasar en exceso la maduracién conlleva
un riesgo elevado de mortalidad antes de
madurar, con la consiguiente pérdida de
valor reproductivo. En las especies donde
la tasa de reproduccién es en funcion del
excedente de energia, es ventajoso equi-
librar la energia invertida en la supervi-
vencia, el crecimiento y la reproduccién y
por tanto madurar antes de alcanzar la
talla maxima (Figura 1.1, tipo B). Este
equilibrio es posible porque los indivi-
duos pueden compensar los equilibrios
energéticos negativos, a través del creci-
miento, mediante la compensacién meta-
bolica (Sibly et al. 2015; Burger et al.
2019). Asimismo, los individuos con un
suministro de alimentos limitado pueden
sacrificar parcial o totalmente la produc-
cion de huevos para preservar la condi-
cion corporal, mientras que otros, pue-
den mantener la inversion en la
reproduccién a expensas de las reservas
corporales. Entre estas dos situaciones se
extiende un amplio gradiente de madu-
racion a diferentes edades y tallas (ver
Box 1.1).

El tamano y la edad en que un organismo
alcanza la madurez sexual tienen un pro-
fundo efecto en su éxito reproductivo.
En primer lugar, este éxito esta estrecha-
mente ligado a un mayor tamano corpo-
ral (Roff 1993). En segundo lugar, en las
especies iteréparas existe un compromiso
inevitable entre la reproduccién actual y
la futura: la maduracién puede disminuir




Introduccion

Box 1.1 Edad y tamano en la maduracién

La talla de maduracién se define como
el tamano con el que un individuo lle-
ga a la madurez sexual, siendo el tér-
mino equivalente para la edad. En las
especies que muestran un crecimiento
indeterminado (como la mayor parte
de peces, moluscos y crustaceos), el
tamano y la edad no estan necesaria-
mente unidos. Las poblaciones estan
formadas por individuos de diferen-
tes edades y tamafos, y con diferen-
tes trayectorias de crecimiento, por
lo que el tamafo de los individuos
en la madurez suele variar significa-
tivamente entre los individuos de la
misma poblacion. Asi pues, en una
poblacién determinada la proporcion
de individuos maduros cambia con el
tamano (y la edad). La ojiva de madu-
rez se define como la probabilidad de
ser maduro para cada clase de talla o
edad. Por tanto, no es la probabilidad
de maduracién. Una variable frecuen-
temente utilizada para reflejar este
fendmeno es el tamano y la edad en
el 50% de madurez, o L50 y A50 res-
pectivamente.

la supervivencia, agotar las reservas cor-
porales, reducir la tasa de crecimiento vy,
por lo tanto, reducir el éxito de los futuros
eventos reproductivos (Heino & Kaitala
1999; Lowerre-Barbieri et al. 2011). Am-
bos componentes estan muy relaciona-
dos con la estrategia reproductiva de las
especies (ver seccién 1.2). Los individuos
de mayor tamafo y edad tienen atributos
reproductivos diferentes y generalmente
mejor adaptados, y un mayor fitness que
los de los individuos mas pequenos y jo-
venes (Solemdal 1997; Trippel et al. 1997;
Hixon et al. 2014). La fecundidad gene-
ralmente aumenta con el tamafo del
cuerpo (Kjesbu et al. 1998; Barneche et

Entre especies A50 varia desde unas
pocas semanas hasta mas de 30 afios.
Las poblaciones de una misma especie
también difieren en su A50 y L50, ge-
neralmente en respuesta a la latitud
(temperatura, luz), el suministro de
alimentos y la tasa de crecimiento in-
trinseca. Dentro de una poblacién, se
sabe que el A50 y el L50 son parame-
tros altamente plasticos, que varian
tanto a corto como a largo plazo bajo
presion externa, pero en particular
por cambios en la abundancia de la
poblacién (es decir, respuestas denso-
dependientes). Los cambios en el cre-
cimiento inducidos por el medio am-
biente producen una variacién en las
expresiones fenotipicas del tamano y
la edad en los rasgos de maduracion,
lo que se conoce como “plasticidad
fenotipica”. Si un fenotipo varia en
funcién de la variacién del medio am-
biente, entonces la plasticidad fenoti-
pica determina la norma de reaccién.
Desde el punto de vista ecoldgico, la
norma de reaccion 6ptima es la que
maximiza el fitness de la poblacion.

al. 2018; Tsoukali et al. 2016). Por consi-
guiente, la fecundidad anual de la pobla-
cion (produccién total de huevos) depen-
derd, ademas del niumero de ejemplares
maduros, de la estructura del tamafio (y
edad), pero también de la condicion de
los individuos (Marshall et al. 1998). En
las especies de desove de multiples lotes,
la duracién de la temporada de desove
aumenta con el tamafo de los individuos
(Claramunt et al. 2007; Alonso-Fernandez
& Saborido-Rey 2011; Nunes et al. 2011).
El tamafio del huevo esta positivamente
relacionado con el tamafio de la hembra
(Marteinsdottir & Begg 2002; Mehault
et al. 2010). Ademas, la viabilidad de los
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ovocitos puede depender de la condicion
materna, lo que desempefia un papel
determinante en la calidad de los ovoci-
tos producidos (Saborido-Rey et al. 2003;
Castro et al. 2009; Green 2008; Macchi et
al. 2013). Muchas caracteristicas de las
larvas dependeran del tamano del huevo;
un huevo mas grande significa un saco
vitelino mas grande. Se ha demostrado
que las larvas de huevos grandes son mas
grandes, crecen mas rapido y, en general,
su calidad, y, por lo tanto, su probabili-
dad de sobrevivir deberia ser mayor (Va-
[lin & Nissling 2000; Saborido-Rey et al.
2003; Leal et al. 2009).

En resumen, alcanzar la mayor talla posi-
ble en la reproduccion es ventajoso, cada
especie alcanza dicha talla antes de la
maduracién o tras la maduracién sexual,
en funcién de la estrategia vital, del ni-
cho ecoldgico y de la estrategia energéti-
ca que la especie haya alcanzado. Dentro
de cada especie, la edad y talla de madu-
racién presentan una importante plastici-
dad que debe ser considerada en el ma-
nejo (ver Box 1.1).

1.1.2. Produccion de huevos

La asignacién de recursos a la reproduc-
cion puede dividirse en tres componentes:
el desarrollo de cualquier caracteristica
sexual secundaria, el comportamiento y
la produccion de huevos (Wootton 1985).
Los rasgos sexuales secundarios estan re-
lacionados principalmente con el cortejo
y el apareamiento, y son mucho mas co-
munes en los machos (Wootton & Smith
2014). El comportamiento implica varios
componentes, desde el anidamiento y el
cuidado de los padres hasta la migracién,
la cual recibe una atencion especial en los
siguientes capitulos y en especial en el ca-
pitulo 5. La mayor parte de la energia se
utiliza, no obstante, para la produccién
de huevos (McBride et al. 2015).

10

La produccién de huevos a nivel indivi-
dual ha sido muy estudiada y se ha des-
crito mediante varios tipos de estrategias
(Murua & Saborido-Rey 2003). Basica-
mente, la produccion de huevos implica
tres conceptos: reclutamiento de ovoci-
tos, desarrollo de ovocitos y desove (o li-
beracién de huevos, o crias en las especies
viviparas). Notese que estos tres concep-
tos implican los tres momentos criticos
de la ovogénesis: la movilizaciéon de los
ovocitos desde la etapa de crecimiento
primaria a la secundaria, la vitelogénesis
y la maduracion final de los ovocitos que
implica la ovulacion.

El reclutamiento de ovocitos se refiere a
la movilizaciéon de los ovocitos desde la
etapa de crecimiento primaria a la secun-
daria, para alcanzar la maduracion de los
ovocitos durante la temporada de repro-
duccion, es decir, normalmente dentro
del ciclo anual. Este proceso se produce
por primera vez durante la pubertad y
luego con regularidad durante cada tem-
porada de reproduccion subsiguiente. El
reclutamiento de ovocitos implica una
inversion citoplasmatica masiva en virtud
de la cual se acumula la yema en el ovo-
cito (Babin et al. 2007). La produccion de
huevos implica una importante inversién
energética, por lo que la forma en que
se reclutan los ovocitos es fundamental.
Este reclutamiento puede ser determina-
do o indeterminado (Saborido-Rey 2016)
y la diferencia entre ambos tipos esta
muy vinculada al uso de la energia dispo-
nible, y en particular a la estacionalidad
de dicha disponibilidad (Ganias 2013).
Por otro lado, no tienen relacién con la
semelparidad o la iteroparidad; en la pri-
mera simplemente todos los ovocitos pre-
sentes en el ovario se reclutaran durante
la primera y Unica temporada de repro-
duccién. En las especies iterdparas, se
deja en el ovario una reserva de ovocitos




de crecimiento primario (y eventualmen-
te de ovogonias) para futuras tempora-
das de reproduccién, independientemen-
te del tipo de reclutamiento.

En este punto es importante considerar
que es comun encontrar en la literatura
estas dos definiciones como tipos de fe-
cundidad, en lugar de reclutamiento ovo-
citario. Aunque esto no es correcto, es un
concepto muy asentado (Kjesbu 2009).
Otro de los conceptos erréneos sobre el
uso de estos términos es la creencia ge-
neral de que la determinacion significa
que la reserva permanente de huevos
vitelados puede considerarse represen-
tativa de la fecundidad anual realizada.
Aunque en general es una buena aproxi-
macién, especialmente si se estima cerca
de la temporada de desove (Murua et al.
2003), la regulacién a la baja de la fecun-
didad puede alterar considerablemente
la fecundidad estimada (Saborido-Rey
et al. 2015). Por lo tanto, los términos
anteriores deben utilizarse Unicamente
como definicion de la estrategia de re-
clutamiento de ovocitos, aunque tienen
gran importancia para la evaluacion de la
fecundidad.

Tan pronto como se reclutan los ovoci-
tos se inicia el segundo periodo clave, el
crecimiento o desarrollo de los ovocitos,
cuando se produce la vitelogénesis. Hay
dos modos de desarrollo:

Sincronico. Todos los ovocitos reclutados,
y que por tanto potencialmente seran
desovados durante la actual temporada
de reproduccién, se desarrollan de forma
sincronizada antes del desove. Por lo tan-
to, este tipo de desarrollo de ovocitos sélo
es posible si el reclutamiento de ovocitos
(o fecundidad) es determinado. Dado
que el reclutamiento estd determinado
y todos los ovocitos reclutados se desa-
rrollan al unisono, poco después del final
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del periodo de reclutamiento se pueden
encontrar dos situaciones al analizar la
frecuencia del tamafo de los ovocitos: i)
en las especies iteréparas una cantidad
de ovocitos en crecimiento primario no
se reclutan, y conforman el reservorio de
los futuras eventos reproductivos, mien-
tras que los ovocitos en vitelogénesis se
desarrollan de forma sincrénica; debido a
la presencia de estos dos grupos de ovoci-
tos, esta modalidad se denomina a menu-
do grupo-sincronico. Antes del inicio de
la temporada de desove se puede iden-
tificar un hiato distinto en la frecuencia
del tamano de los ovocitos entre los dos
grupos; ii) en las especies semélparas ya
no se pueden identificar los ovocitos de
crecimiento primario y se ve una sola co-
horte de ovocitos.

Asincroénico. En esta modalidad, a medida
que los ovocitos son reclutados inician el
desarrollo generando consecuentemente
varias cohortes de ovocitos de diferentes
tamanos dentro del stock de ovocitos de
crecimiento secundario (alvéolos cortica-
les y vitelogénicos). La tasa de desarrollo
(crecimiento) es muy especifica de cada
especie y depende de la forma en que se
asigna la energia para la produccion de
huevos, pero simplificando: i) en espe-
cies con reclutamiento ovocitario deter-
minado, el proceso de reclutamiento de
ovocitos termina antes de que comience
el desove, produciendo cohortes de ovo-
citos bastante indistinguibles por su ta-
mafo (hay una distribucion de tamafos
continua). Dado que no se produce un
nuevo reclutamiento durante la tempo-
rada de desove, el numero de ovocitos en
desarrollo en el ovario disminuye a medi-
da que avanza el desove; ii) en la mayo-
ria de las especies indeterminadas solo se
reclutan pocas cohortes de ovocitos antes
del desove y suelen distinguirse por su
distribucion de tamafos; se reclutan nue-
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vos ovocitos a medida que se desovan los
mas avanzados. Asi pues, el nimero de
ovocitos en desarrollo en el ovario tiende
a ser bastante constante durante la tem-
porada de desove, y sélo disminuye al fi-
nal de la temporada; iii) algunas especies
semélparas, como las anguilas, tienen un
desarrollo asincrénico, pero no esta claro
si el reclutamiento termina antes o des-
pués de que comience el desove.

La estrategia de desarrollo sincrénico es
tipica de las especies en las que la vite-
logénesis es un proceso largo (Ganias &
Lowerre-Barbieri 2018), normalmente
porque se produce durante periodos de
baja asimilacion de energia, bien debido
a la reduccién de la disponibilidad de ali-
mentos o a la reduccion del metabolismo,
caracteristicas comunes de los habitats de
aguas frias (ver seccion 1.1.3). Por el con-
trario, la estrategia asincronica significa
que la vitelogénesis es un proceso relati-
vamente corto porque cuando comienza
el desove varios ovocitos se encuentran
todavia en los alvéolos corticales (deter-
minados) o en una etapa mas temprana
(indeterminada) y es indicativo de pe-
riodos de crecimiento de ovocitos mas
cortos que la temporada de desove. Esto
ocurre a menudo en las especies de aguas
calidas, donde las tasas metabolicas son
mas altas y los periodos de desove sue-
len prolongarse (Lowerre-Barbieri et al.
2011).

Finalmente, al final de la vitelogénesis,
tras la maduracion final de los ovocitos,
se produce la ovulacién y se liberan los
6vulos para ser fecundados, bien inter-
namente (viviparidad) o externamente
(oviparidad). Se pueden definir dos tipos
de desovantes: i) desovantes totales: el
conjunto de ovocitos vitelados ovulan y
son liberados en un Unico evento o en un
corto periodo de tiempo. Esto sélo puede
ocurrir en un desarrollo sincrénico y, por
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lo tanto, con reclutamiento de ovocitos
determinado; ii) desovantes parciales: los
ovocitos ovulan en grupos o lotes sepa-
rados entre si por varios dias y durante
un periodo mas o menos largo en cada
temporada de desove (de dias a meses).
El nimero de lotes y la duracién de la
temporada de desove varian considera-
blemente entre las especies y dentro de
ellas. Esto puede ocurrir en especies sin-
crénicas y asincrénicas, determinadas e
indeterminadas.

Existe un vinculo entre la estrategia
de desove y el cuidado parental (Kolm
2009). El desove total es una clara necesi-
dad para aquellas especies que muestran
un fuerte cuidado parental (portando
embriones, cuidando los nidos...), pero
también estd presente en especies que
ponen huevos en zonas protegidas, aun-
que el cuidado parental se limita a esta
accion (Balshine & Slomna 2011). Por el
contrario, el desove parcial es tipico de
las especies que necesitan esparcir los
huevos espacialmente, o mas a menudo
temporalmente, o ambas cosas. Por lo
tanto, es evidente que se encuentra en
los desovantes de huevos pelagicos.

Uno de los mecanismos compensatorios
mas importantes en la teoria de la his-
toria de la vida, es la coevolucién entre
el tamafo del huevo, la fecundidad y el
cuidado parental (Kolm & Ahnesjo 2005).
Entre especies, la fecundidad y el tama-
Ao del huevo no estan influenciados por
el tamafo corporal (Duarte & Alcaraz
1989), es decir, las especies mas grandes
no necesariamente producen mas hue-
vos mas grandes. Sin embargo, existe una
clara relacién negativa entre la fecundi-
dad y el tamafio del huevo y/o larva/cria
(Stearns 1992; Kamler 2005). La estrate-
gia fecundidad-tamafio de los huevos
de una especie esta determinada por el
nicho ecoldgico y los regimenes ambien-




tales que habita: las especies que viven
en entornos muy fluctuantes, donde los
huevos tienen un gran potencial de dis-
persién, normalmente muestran una alta
fecundidad y huevos pequefos (Winemi-
ller & Rose 1992; Leal et al. 2009; Woo-
tton & Smith 2014). En ambientes mas
estables la supervivencia de las crias esta
mas relacionada con el tamano de la lar-
va, que aumenta a medida que aumenta
el tamafio del huevo y, por lo tanto, con
la reduccién de la fecundidad (Chambers
& Leggett 1996; Closs et al. 2013; Hernan-
dez-Portocarrero et al. 2015). Sin embar-
go, las especies que invierten mas en el
tamano del huevo que en la fecundidad
(jugarselo todo a una carta, putting all
the eggs in one basket), deben asegurar
una mayor supervivencia de las crias vy,
por lo tanto, invierten mas energia en el
cuidado parental (Kolm & Ahnesj6é 2005).
En un extremo de esta estrategia estan
las especies viviparas que paren juveni-
les, como los tiburones (Compagno 1990;
Colonello et al. 2014). Por otro lado, las
especies que producen muchos y peque-
fos huevos (minimizaciéon de riesgos,
bet hedgers), invierten poco o nada en
el cuidado parental, confiando en que
la produccién de las crias se ajuste a las
condiciones ambientales que aseguren su
supervivencia (Petrik et al. 2021).

Es evidente en este punto, que el modo
de reclutamiento de ovocitos, su desarro-
lloy dinamica de puesta, esta intimamen-
te ligado con la estrategia fecundidad-ta-
mano de los huevos-cuidado parental, y
esto a su vez con la edad de maduracién,
y todos a su vez, con los mecanismos
energéticos que determinan el esfuerzo
reproductivo y el fitness de la especie.

1.1.3. Esfuerzo reproductivo

El esfuerzo reproductivo es la energia
gue se gasta en la reproduccién por afio;
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y esta energia puede expresarse como la
fracciéon de la masa corporal dedicada a
la reproduccion (Charnov 1993). Como el
total de la energia asimilada debe dedi-
carse a diferentes aspectos vitales (super-
vivencia, crecimiento y reproduccién), la
forma en que se asigna la energia a los
diferentes componentes de la reproduc-
ciéon es el resultado de diversos mecanis-
mos compensatorios con los otros com-
ponentes.

Uno de estos mecanismos es el que suce-
de entre el crecimiento y la maduracién
(ver seccion 1.1.1), otro el que incluye a
la fecundidad y el cuidado parental (ver
seccion 1.1.2). Un tercero, también rela-
cionado con la produccién de huevos, de-
termina la temporalidad de la asignacién
energética a la reproduccion (McBride et
al. 2015). Para asegurar una producciéon
o6ptima de huevos, algunas especies ne-
cesitan almacenar energia mucho antes
de la temporada de reproduccién, ya
que ésta tiene lugar durante una época
del aflo desfavorable en términos de dis-
ponibilidad de alimentos y temperatura,
entre otros factores (Pavlov et al. 2009).
La energia almacenada puede ser movili-
zada mas tarde para la reproduccién, por
lo que el almacenamiento constituye la
principal fuente de energia para el coste
de la produccién de huevos (Stephens et
al. 2009). Se trata de capital breeders, y
normalmente se asocian a especies que
habitan en zonas de latitud alta y aguas
frias, mostrando una fuerte estacionali-
dad y temporadas de desove cortas. Otras
especies, por el contrario, se reproducen
en condiciones mas favorables, se bene-
fician de un entorno relativamente mas
productivo y utilizan la energia adquirida
recientemente como ingreso para la pro-
duccién de huevos, y no hay necesidad
de almacenar energia (Stephens et al.
2009). Se trata de income breeders, que
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se encuentran generalmente en latitudes
bajas (zonas tropicales y subtropicales),
pero también en zonas templadas de alta
productividad, y que normalmente mues-
tran temporadas de desove prolongadas
y una estacionalidad reducida. Estas es-
trategias determinan los diferentes ras-
gos de la producciéon de huevos; asi pues,
los capital breeders suelen tener un reclu-
tamiento ovocitario determinado, un de-
sarrollo ovocitario sincrénico por grupo y
son desovantes totales o parciales. En los
income breeders, la vitelogénesis se desa-
rrolla simultdneamente con la ingesta de
alimentos, la tasa de desarrollo es alta y
los ovocitos pueden ser reclutados poco
antes de ser desovados, es decir, el reclu-
tamiento de ovocitos (o fecundidad) es
indeterminado, el desarrollo de los ovo-
citos asincroénico, y, por lo tanto, siempre
son desovantes parciales. Sin embargo,
en la practica, estas dos estrategias son
los puntos finales de un continuo, desde
income breeders puros en un extremo
hasta capital breeders puros en el otro
extremo, y muchas especies presentan
una estrategia mixta.

El modo de compensacion dependera de
la dindmica temporal entre la energia asi-
milada y la energia asignada a la repro-
duccién, y en funcion de la época de des-
ove (Figura 1.2). Asi, si durante la época
de desove el coste reproductivo supera a
la energia asimilada (habitualmente por
escasez de energia disponible), habra un
déficit que debe ser compensado con el
consumo de reservas energéticas previa-
mente almacenadas (capital breeders).
Por el contrario, si la disponibilidad de
energia es constante y superior a la nece-
saria para la reproduccion, el excedente
puede dedicarse al crecimiento, ya que
el coste reproductivo esta asegurado con
la energia asimilada en cada momento
(income breeders). Es importante sefa-
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lar que esta estrategia compensatoria es
propia de cada especie o poblacién, y no
son estrategias individuales.

Energia asimilada

S
o déficit
(]
u‘i Reserva +crecimiepfo
Energia asignada a
la reproduccion
t Desove
xcedente
N}
()]
S
(]
c
i
2nto
t Desove

Figura 1.2. Dindmica temporal entre la ener-
gia asimilada y la energia asignada a la repro-
duccién, y en funcién de la época de desove.
Se muestran aqui solo dos tipos de compensa-
cién para ilustrar el mecanismo (ver Figura 1.4
para el resto de modalidades)

En consonancia con esta dindmica ener-
gética, la estrategia reproductiva éptima
debe maximizar el valor reproductivo
en términos de beneficios y costes del
esfuerzo reproductivo (Schaffer 1974;
Charnov 2002), medidos en términos de
la energia invertida en reproduccion y el
beneficio de dicha inversién en términos
de supervivencia de la prole hasta alcan-
zar la madurez sexual (Figura 1.3).




0% ER 100%

Optimo

0% ER 100%

Figura 1.3. Optimizacién del esfuerzo repro-
ductivo (ER), en funcién de la energia invertida
en reproduccioén (rojo) y el beneficio de dicha
inversion en términos de supervivencia de la
prole hasta alcanzar la madurez sexual (verde).
A: especie iterépara. B: especie semélpara

El valor del esfuerzo reproductivo 6ptimo
es aquel en el que la diferencia entre el
beneficio y el coste es maxima y positiva
(Charnov 2002). En las especies en las que
el 6ptimo se consiga invirtiendo el 100%
de la energia en reproduccion seran espe-
cies semélparas, mientras que, si el 6pti-
mo es invertir menos en reproduccion, se
guardara energia para sucesivos afios re-
productivos, es decir, especies iteréparas.

Cuantificar los costes de reproduccion es
un elemento importante de la teoria de
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historia vital (Stearns 1992). En ambien-
tes impredecibles, la reproduccién puede
ser arriesgada, lo que aumenta el valor
de los futuros esfuerzos de reproduc-
cion, es decir, no invertir toda la energia
en un solo evento reproductivo. En tales
entornos, el conflicto entre el esfuerzo
reproductivo actual y la supervivencia de
los adultos entre las sucesivas reproduc-
ciones es mayor en ambientes mas pre-
decibles. Esto a su vez tiene impacto en
la mortalidad de adultos tras cada even-
to reproductivo, cuanto mayor sea el es-
fuerzo reproductivo invertido mayor es la
mortalidad (Charnov et al. 2013).

En conclusién, existe una proporcionali-
dad entre el tamafo relativo a la prime-
ra reproduccion (maduracién), la tasa de
crecimiento, la mortalidad y el esfuerzo
reproductivo que determina las estrate-
gias de inversién reproductiva en fun-
cion de las estrategias de crecimiento y
las tasas de mortalidad. Las especies que
muestran un crecimiento rapido antes
de la maduracién maduran a un tamafo
relativamente grande, y deben invertir
una mayor cantidad de energia en la re-
produccién incrementando la mortalidad
después de cada evento reproductivo.

1.2. Estrategias
reproductivas

La mayor parte de las estrategias repro-
ductivas definidas consideran solo unos
pocos parametros reproductivos (Murua
& Saborido-Rey 2003). Pero para enten-
der como las estrategias reproductivas
encajan en el nicho ecolégico y en el pro-
pio ecosistema donde se desarrollan, es
necesario combinar cada estrategia re-
productiva (y en especial los modos repro-
ductivos relacionados con el reclutamien-
to ovocitario, fecundidad y la dindmica
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de puesta), con diferentes estrategias
de crecimiento y el uso del excedente de
energia. Un primer intento de clasifica-
cién fue hecho por Cole (1954) basado en
el niumero de eventos reproductivos por
vida de un organismo, i. e. semelparidad
(tipo de historia de vida con un solo even-
to reproductivo) y la iteroparidad (tipo
de historia de vida con mas de un evento
reproductivo).

Ware(1984) definié las dos estrategias
descritas anteriormente relacionando
crecimiento y maduracion (Figura 1.1 ).
Mas tarde Winemiller (2005) y Winemiller
& Rose (1992) propusieron un modelo
triangular basado en tres estrategias
de historia de vida fundamentales
(optimizacion de los parametros de
tasa de regeneracibn o reemplazo
demografico, supervivencia por edad
y fecundidad por edad) que llevé a la
definicién de 3 estrategias principales:
periddicas (de larga vida, alta fecundidad,
alta variacién de reclutamiento),
oportunistas (pequefio, de corta vida, alto
esfuerzo reproductivo, alta resistencia
demografica) y de equilibrio (baja
fecundidad, gran tamafo de los huevos,
cuidado de los padres), recientemente
actualizadas (Petrik et al. 2021). Sin
embargo, este modelo presenta carencias
acerca de otras estrategias que, aunque
se podrian considerar intermedias de
estas anteriores, en realidad son también
extremos y fundamentales lo que ha
llevado a la definicién de 5 estrategias
esenciales (Saborido-Rey et al. 2010),
presentadas en la Figura 1.4 y que son:

= Estrategia A. El individuo invierte
en crecimiento tanto antes como
después de la maduracién, casi por
igual. La maduracién se produce a una
proporcién baja de la talla maxima
(50%), es una maduracion tardia,
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tipica de especies relativamente
longevas y con una vida reproductiva
larga. La reproduccion depende
mayoritariamente de reservas
energéticas (capital breeders). Son
especies iteréparas, con desarrollo
grupo sincrénico, ponedores parciales
o totales con fecundidad determinada.
Las especies viviparas suelen presentar
esta estrategia, por lo que es tipico
de elasmobranquios. Sin embargo,
también es habitual en especies
demersales de latitudes altas o
intermedias en el que la disponibilidad
de energia presenta ciclos estacionales
marcados.

Estrategia B. El individuo invierte
en crecimiento tanto antes como
después de la maduracién, casi por
igual. La maduracién se produce a una
proporcion baja de la talla maxima
(50%), es una maduracién tardia, tipica
de especies relativamente longevas y
con una vida reproductiva larga. Sin
embargo, la reproduccién se produce
a costa tanto de reservas energéticas
como de la energia adquirida durante
la estaciéon reproductiva (income
breeders), es decir energéticamente
presenta una estrategia mixta. Son

especies iteréparas, con desarrollo
ovocitario  asincrénico, ponedores
parciales, pero habitualmente con

fecundidad determinada. Se presenta
habitualmente en especies demersales
de latitudes medias donde los ciclos de
disponibilidad de alimento muestran
ciclos menos marcados.

Estrategia C. El individuo invierte
mas en crecimiento antes de la
maduracién, pero también después.
La maduracién se produce pues a
una proporcién mas alta de la talla
maxima (70%); es una maduracion
temprana que lleva a especies de




vida intermedia y con una esperanza
de vida reproductiva intermedia. La
reproduccién no depende de reservas
energéticas y se produce a partir de la
energia adquirida durante la estacion
reproductiva (income breeders). Sin
embargo, la capacidad para obtener
energia aun depende de la talla del
individuo. Son especies iterdparas,
con desarrollo ovocitario asincrénico,
ponedores parciales con fecundidad
indeterminada. Se presenta en especies
demersales de latitudes templadas
y tropicales, asi como en grandes
pelagicos.

Estrategia D. La mayor parte de la
energia dedicada al crecimiento se
produce antes de la maduracién, por lo
gue ésta se produce al alcanzar la talla
maxima. Es siempre una maduracion
muy temprana, de vida muy corta y
de esperanza de vida reproductiva
muy corta. Son siempre income
breeders, con una fecundidad muy
elevada, habitualmente iteréparos,
pero algunas especies semélparas,
ponedores parciales con fecundidad
indeterminada. Es una estrategia tipica
de pequeiios pelagicos.

Estrategia E. El individuo invierte en
crecimiento antes de la maduracién
y nada después, por tanto, madura
al alcanzar la talla y edad maxima.
Mientras que la esperanza de vida
es intermedia, la esperanza de vida
reproductiva es corta. La reproduccién
siempre se produce a expensas de las
reservas energéticas (capital breeders
puros). Son especies semélparas que,
aunque se pueden encontrar en
diversas latitudes, son mas habituales
en latitudes altas o intermedias.

Aunque cada una de estas estrategias
se puede encontrar en la practica en
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diferentes ecosistemas, ciertamente
existe una vinculacién con las
condiciones ambientales que determina
cada ecosistema, por lo que es
conveniente el estudio separado para
una mejor comprensién de la ecologia
reproductiva de las especies explotadas.
Por esta razén, el objetivo principal
de este trabajo es analizar la dindmica
reproductiva de las especies explotadas
en Iberoamérica, alolargo de 5 capitulos
qgue reunen las diferentes estrategias
agrupadas en distintos dominios
ambientales. El capitulo 2 se enfoca en
las especies de pequefios pelagicos que
tipicamente presentan la estrategia D.
En el dominio pelagico, sin embargo,
otras especies como los grandes
pelagicos, no abordados en este libro,
siguen mas tipicamente la estrategia
C. El capitulo 3 aborda el conjunto de
especies demersales de aguas frias y
templadas, mayoritariamente especies
con las estrategias A y B, aunque
también se encuentra la semelparidad
tanto en peces como en invertebrados.
El capitulo 4 aborda las especies en
el dominio tropical, donde por sus
caracteristicas ambientales predomina
la estrategia C, y parcialmente la D.
El capitulo 5 trata sobre las especies
de aguas continentales y estuarinas,
donde dada la importante diversidad
de ambientes podemos encontrar
practicamente la totalidad de las
estrategias; en este dominio, debido
a la fuerte inestabilidad ambiental,
ademas es frecuente observar patrones
migratorios asociados a la reproduccién.
Finalmente, la dinamica reproductiva
de los condrictios merece un capitulo
independiente, el 6, al presentar una
estrategia tipicamente A, con un
elevado grado de vulnerabilidad.
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Figura 1.4. Resumen de las cinco estrategias propuestas (A-E) relacionando el uso de la energia y las
normas de asignacién energética entre crecimiento y reproduccién. A. Esquema temporal de la edad
de maduracion respecto a la trayectoria de crecimiento. B. Valor reproductivo en términos de bene-
ficio y coste del Esfuerzo Reproductivo (RE). C. Inversién energética durante la estacién reproductiva.




1.3. Potencial reproductivo
y reclutamiento

La estrategia reproductiva adoptada por
las especies, asociada a la disponibilidad
de recursos y a las condiciones fisicas
en el ambiente, es lo que determina las
probabilidades de supervivencia de la
progenie, afectando la incorporaciéon
de nuevos individuos a la poblacion
o reclutamiento. Conocer las razones
que generan la variabilidad de este
proceso, e identificar los factores que
determinan los cambios en la abundancia
de los individuos constituye uno de
los mayores desafios para la biologia
pesquera (Marshall et al. 1998). El
proceso de reclutamiento se encuentra
afectado tanto por factores exdgenos
o ambientales, como por aquellos
endégenos o intrinsecos de la poblacién.
Entre los primeros se encuentran las
variables fisicas y quimicas en el area
de reproduccién, como la temperatura,
salinidad, estratificacion, proporcion de
oxigeno disuelto, régimen de lluvias,
pH, etc.,, ademas de la disponibilidad
de alimento, la competencia intra e
interespecifica y la depredacién en las
zonas de cria (Houde 2016). En general,
en las especies con ciclos de vida mas
acotados, como los pequeios pelagicos
o algunos invertebrados, los factores
ambientales ejercen una mayor influencia
en las tasas de supervivencia durante los
primeros estadios de vida, generando una
mayor variabilidad en el reclutamiento,
que afecta la abundancia poblacional.
Por el contrario, en las especies mas
longevas, la variabilidad interanual
del reclutamiento tiene un efecto mas
moderado sobre la abundancia de
los stocks, dado que los cambios en la
incorporacién de nuevos individuos a la
poblacién se encuentran amortiguados
por la presencia de varias cohortes o
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grupos de edad. Los factores endégenos,
0 parentales, se encuentran asociados a
las caracteristicas de los reproductores
en la poblaciéon, e incluyen aspectos
como la abundancia, la composicién de
tallas/edades, la condicidn fisioldgica o
la diversidad genética (Jakobsen et al.
2009). En este contexto, la relacién entre
el stock parental y el reclutamiento (S-R)
es un problema central, y generalmente
de muy dificil solucién en el estudio de
la dindmica de poblaciones y gestion de
los recursos pesqueros (Hilborn & Walters
1992).

A pesar del debate generado sobre estos
temas durante las Ultimas décadas, y la
creciente informaciéon que demuestra
la escasez de modelos que muestren
buenos ajustes entre la abundancia de
la poblaciéon adulta y la productividad
de los stocks (Vert-pre et al. 2013),
actualmente la gestion de la mayoria
de las pesquerias se realiza sobre la
base de la relacién S-R. Los modelos
tradicionales de reclutamiento asumen
que el potencial reproductivo de la
poblacién es proporcional a la fraccién
adulta (Trippel et al. 1997), usandose
los parametros estimados durante esta
etapa del ciclo de vida para establecer
los puntos biolégicos de referencia. Los
modelos S-R desarrollados por Beverton
& Holt (1957), Ricker (1954) y Shepherd
(1982) utilizaban originalmente el
termino de fecundidad (Rothschild &
Fogarty 1989; Koslow 1992), el cual
mas tarde se reemplazé por la biomasa
de la fraccion adulta de la poblacién
(Spawning Stock Biomass en inglés-SSB),
como aproximacién de la fecundidad. En
€s0s casos, se asume que un determinado
peso o biomasa de la fraccién adulta
tiene la misma probabilidad de generar
el mismo nivel de reclutamiento,
independientemente de la composicién
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de la poblacion. Por tal razoén, se
considera que las tasas de supervivencia
de la progenie son independientes de la
estructura de edad, tamafio o condicién
de la poblacién (Cardinale & Arrhenius
2000; Murua et al. 2003) y que la
fecundidad total relativa y la produccion
anual de huevos por tamafos y entre
afos no varia (Marshall et al. 2003). Sin
embargo, numerosos estudios realizados
en diversas especies han demostrado que
esta proporcionalidad entre la biomasa
del stock y su productividad no siempre
existe (Marshall et al. 1998, 2003; Vert-
pre et al. 2013).

Trippel (1999) introdujo un nuevo
término, el Potencial Reproductivo
del Stock (PRS), como alternativa al
SSB, que caracteriza mas fielmente la
capacidad de la poblacién para producir
huevos y larvas viables que pueden
finalmente ser reclutados a la poblacion
o a la pesqueria. Este término incluye los
factores parentales que influyen en las
fases iniciales de vida relacionadas con los
procesos de reclutamiento. Asi, mientras
SSB tan so6lo considera el numero de
individuos maduros y su peso medio,
PRS esta afectado por diversos factores,
tanto maternales como paternales, que
establecen la experiencia y capacidad
reproductiva individual. El conjunto de
caracteristicas individuales determinara
el funcionamiento reproductivo de la
poblacién, por lo que se ha prestado
especial atencion a factores tales como
la estructura y diversidad de edad
de los stocks (Marteinsdottir & Begg
2002; Scott et al. 2005; Mehault et al.
2010), o la proporcion de reproductores
primiparos (Evans et al. 1996; Trippel
1998), los cuales ademads influyen en
la capacidad de recuperacién de una
poblacién sobreexplotada (Rijnsdorp et
al. 2010). En particular, a partir de los
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trabajos realizados en Gadus morhua,
se pudo demostrar que las hembras que
se reproducen por primera vez generan
huevos de menor calidad en comparacién
con los desovantes repetidores, por lo
cual la experiencia reproductiva juega un
rol esencial en el potencial reproductivo
de esta especie (Kjesbu et al. 1996;
Solemdal 1997).

Por esta razoén, la investigacién de los
aspectos reproductivos en las poblaciones
de organismos acuaticos que son objeto
de explotaciéon es esencial, dado que
los cambios generados durante este
proceso podrian afectar directamente
la estimacién de la biomasa desovante
y la productividad de la poblacion. El
potencial reproductivo medido a partir
del tamafio o edad de una especie es
fundamental en los modelos S-R para
comprender la variabilidad en la fuerza
del reclutamiento. Ciertos pardametros
reproductivos también pueden actuar
como indices que sugieren cambios en
la poblacién, tal es el caso de la edad de
madurez, cuya disminucién a lo largo de
los afios puede estar asociada con la sobre
explotacién de un recurso (Hubold 1978;
Beacham 1983; Trippel 1995). La ojiva de
madurez sexual, estimada a partir de la
proporcion de individuos maduros por
clase de edad, es una herramienta basica
enelandlisisde las pesqueriasy evaluacion
de stock, ya que permite estimar la
fraccién adulta en una poblacién. En
términos convencionales, este pardmetro
se determina a través del examen
macro y/o microscépico de las gdnadas,
clasificando los organismos maduros
en funcion de las caracteristicas morfo-
histologicas funcionales o estructurales.
El tamafo y la edad de maduraciéon
sexual son pardmetros muy plasticos que
cambian en virtud la presion externa,
particularmente con la disminucién de




la abundancia poblacional (Adams 1980;
Wootton 1990), y por lo tanto tienen un
gran efecto en el éxito reproductivo.

En vista de lo anterior, existe una clara
necesidad de investigar exhaustivamente
las estrategias reproductivas de las
distintas especies acuaticas, la variacion
interanual de la fecundidad, la
produccion de huevos del stock adulto y
la viabilidad de la descendencia, con el fin
de conocer los mecanismos que regulan
la variabilidad anual en la produccion de
huevos, lo que a su vez permitiria explicar
y predecirlos cambios en el reclutamiento.
Estos pardmetros pueden variar a lo largo
de la estacién reproductiva (Kurita et al.
2003; Macchi et al. 2003, 2004; Murua et
al. 2006; Mehault et al. 2010; Claramunt
et al. 2014), por lo que el momento en
el que estas variables se estimen es
crucial, y debe ser considerado. Por otro
lado, gran parte de las poblaciones son
heterogéneas en su estructura espacial o
estan conformadas por subpoblaciones,
por lo que la produccién de huevos debe
ser estimada considerando también
estas caracteristicas espaciales (Morgan
& Rideout 2008; Lowerre-Barbieri et
al. 2009; Korta et al. 2010). Todos estos
aspectos mencionados presentan una
importante plasticidad, pero dentro de
las limitaciones impuestas por el nicho
ecolégico que cada especie o poblacion
ocupa. Por esta razén, la estimacion
del potencial reproductivo debe
hacerse para cada caso, y los resultados
comparados para cada poblacién o
especies del mismo grupo taxonémico,
especialmente si cohabitan o son objeto
de una pesqueria mixta. Las causas que
producen variaciones temporales en
el potencial reproductivo son diversas,
pero la principal es la alteracion de la
estructura del stock parental, dado que
puede afectar no soélo la produccién de
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huevos a nivel individual, sino también
el numero de desoves durante la
temporada reproductiva (Trippel 1998;
Nissling et al. 1998; Macchi et al. 2004).
Estos autores han observado, en diversas
especies, que la composicion del stock
parental, juntamente con la demografia
y la condicion de los desovantes, tienen
efectos en la duracion de la estacion
reproductiva. En algunos casos, también
se ha demostrado un efecto positivo
de los grandes reproductores sobre la
frecuencia de puesta, lo cual potenciaria
la cantidad de eventos de desove
durante la temporada, incrementando
las posibilidades de supervivencia de las
larvas (Claramunt et al. 2007; Macchi et
al. 2018).

El vinculo entre potencial reproductivo y
reclutamiento se establece mediante la
supervivencia selectiva de huevos y larvas
enfuncidondelascaracteristicasparentales.
Es decir, la produccién de huevos no es
un mecanismo suficiente para asegurar
un determinado reclutamiento, y el
stock parental debe asegurar también la
viabilidad de la progenie. El concepto de
potencial reproductivo incluye también la
viabilidad de dicha produccién. Esto es asi
porque se ha demostrado que factores,
especialmente maternos, determinan
en gran medida la supervivencia de la
prole, en especial en su interaccién con
el medio ambiente (Marteinsdottir &
Steinarsson 1998; Saborido-Rey et al.
2003; Lambert et al. 2003). Asi, la calidad
del huevo es funcién de caracteristicas
maternales, tales como la talla/edad y
el factor de condicién (Marteinsdottir
& Steinarsson 1998; Saborido-Rey et al.
2003; Macchi et al. 2013), pueden tener
influencia sobre el tamano de la larva,
la tasa de desarrollo, el punto de no
retorno o la actividad larvaria (Pepin et
al. 1997; Miller et al. 1995); es decir que




Capitulo 1

pueden afectar la tasa de supervivencia,
y de aqui el reclutamiento. En general, se
plantea que las larvas mas grandes tienen
mejores posibilidades de conseguir
alimento, por lo que tendrian mayores
oportunidades de supervivencia durante
esta fase de vida critica, de manera que
podrian dar origen a reclutamientos
mas altos (Rijnsdorp & Vingerhoed 1994;
Trippel 1998). Aunque, por el contrario,
algunas investigaciones sugieren que
las larvas mas grandes también podrian
ser mas vulnerables a la depredacion
(Litvak & Leggett 1992; Pepin et al.
1992; Kjesbu et al. 1996). De todas
maneras, la mayor parte de los trabajos
realizados plantean un efecto positivo
de los grandes reproductores sobre la
fecundidad y calidad de huevos de la
poblacién generando reclutamientos
mas significativos, lo que ha llevado a la
formulacion de la hipétesis BOFFFF “Big,
Old, Fat, Fecund Female Fish” propuesta
por (Berkeley et al. 2004). Como se
mencioné previamente, también Ia
experiencia en la reproduccion, es decir el
rol de las hembras multiparas frente a las
primiparas, ha demostrado jugar un papel
importante en la definicién del potencial
reproductivo de algunas poblaciones
(Saborido-Rey & Junquera 1999; Mehault
et al. 2010). Dado que en las especies
sometidas a intensa explotacién pesquera
la actividad extractiva se focaliza en una
fraccion de la poblacion, que suele ser la
de mayor tamafo, esto puede generar
cambios en la estructura de edades de
los stocks. Siendo asi, la desaparicion o
disminucién de los grandes reproductores
incidiria directamente en el potencial
reproductivo y por lo tanto en |la
capacidad de renovacién de la poblacion.
La condicién nutricional de los desovantes
es otro aspecto central que incide en el
potencial reproductivo de los stocks,
afectando tanto la fecundidad como la
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calidad de los huevos producidos. Por
esta razon, tal como ha sido mencionado
previamente, es importante considerar
la inversion energética realizada por los
reproductores, en particular en aquellas
especies que acumulan reservas previo a
la estacion de puesta (capital breeding),
dado que este proceso puede ser
determinante para el éxito reproductivo,
y ademds actuar como un proxy del
reclutamiento (Marshall et al. 1999;
Wuenschel et al. 2013).

Una mayor de huevos
generada por el stock reproductor
no asegura dar origen a buenos
reclutamientos en el futuro, por lo que
es importante considerar ademas la
interaccion de los productos del desove
con el ambiente. En los sistemas fluviales,
por ejemplo, la intensidad luminica, los
vientos y la precipitaciéon juegan un rol
fundamental en el ciclo de los nutrientes
y regeneracion de biomasa (Kolding
& Zwieten 2006). En los ambientes
marinos, los efectos de las variables
oceanograficas, como la temperatura,
salinidad o la estratificaciéon vertical
de la columna de agua determinan
la disponibilidad de nutrientes, y por
lo tanto la productividad del sistema
(Bakun 1996). Las zonas frontales, por
ejemplo, pueden ser ventajosas como
areas de retencion para las larvas o actuar
en forma negativa por la acumulacién
de predadores (Bailey & Houde 1989).
Es por ello que un punto central en la
teoria del reclutamiento lo ocupan las
diversas hipotesis sobre el periodo critico
en el ciclo de vida de los individuos,
que surgieron a partir del postulado de
Hjort (1914), como por ejemplo Match-
Mismatch y similares (Anderson 1988).
Estas hipotesis, en general convergen en
la idea de que las fases larvarias deben
coincidir en tiempo y espacio con una

produccién




serie de circunstancias ecolégicas 6ptimas
para su supervivencia maxima (retencion,
mayor produccion 'y concentracién
del alimento, escasa competencia,
etc.). En este punto, se ha demostrado
también que la estructura del stock
parental, su demografia y el potencial
reproductivo determinan el momento
y duracién de la época de puesta, y por
tanto tiene un profundo efecto en el
reclutamiento (Wright & Trippel 2009,
Alonso-Fernandez & Saborido-Rey 2011;
Cubillos et al. 2014). Otro aspecto de
relevancia para la determinaciéon del
éxito reproductivo tiene que ver con la
localizacion de las areas de puesta, que
también puede variar en funciéon de la
estructura demografica de los stocks,
y por lo tanto afectar la supervivencia
durante las fases tempranas de desarrollo
(Macchi et al. 2005; Lowerre-Barbieri et
al. 2009, Lowerre-Barbieri et al. 2011). En
definitiva, el éxito final del reclutamiento
dependeria del resultado de complejos
procesos fisicos y trofodinamicos que
actuan sobre distintas escalas temporales
y espaciales a través de la etapa de vida
pre-recluta (Houde 2007). En el marco
de este nuevo enfoque cobran particular
importancia las investigaciones sobre
abundancia, distribucién y condicién
nutricional de las larvas, en funcion de la
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cantidady calidad del alimento disponible
en el medio ambiente (Diaz et al. 2020;
Landaeta & Castro 2012; Castro et al.
2019). Estos aspectos troficos, sumados a
los efectos de la depredacion durante la
etapa larval y pre-recluta, en gran medida
seran responsables de la magnitud vy
variabilidad del reclutamiento y por ende
del proceso de renovacién poblacional.

Es por ello que en la actualidad se busca
reemplazar la relacion S-R tradicional,
que considera  principalmente la
productividad de los stocks, determinada
por la abundancia de los padres y su
fecundidad, por un sistema S-R donde
operan distintos aspectos de la estrategia
reproductiva de las especies, como por
ejemplo consideraciones espaciales vy
temporales que afectan el proceso de
desove y la supervivencia larval, y que
definen la resiliencia reproductiva de
las poblaciones (Lowerre-Barbieri et al.
2016).

En el dltimo capitulo de este libro, a
modo de corolario, se aborda la tematica
sobre potencial reproductivo y efectos
parentales de manera transversal,
abarcando los diferentes dominios
considerados para el conjunto de las
especies analizadas en este trabajo.
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2.1. Introduccion

Los pequefios pelagicos juegan un papel
ecolégico crucial en las cadenas tréficas
de muchos ecosistemas marinos, debido a
gque constituyen una fuente de alimento
y de energia fundamental para las espe-
cies de niveles troficos superiores, como
mamiferos marinos, aves y otros peces
predadores de mayor tamafno (Pikitch et
al. 2012; Bachiller & Irigoien 2015). Los
pequeiios pelagicos también sustentan
las mayores pesquerias a nivel mundial,
representando mas de un tercio del desem-
barque total, aunque en la mayoria de los
casos su produccién se destina a la ela-
boracién de harina de pescado para pro-
positos agro-industriales (Pikitch et al.
2012).

Estas especies se caracterizan por pre-
sentar un ciclo de vida corto, un rapido
crecimiento, una tasa de mortalidad na-
tural elevada (Cubillos 1991) y por estar
marcadamente influenciados por facto-
res ambientales en todas las etapas de
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su ciclo vital (Yanez et al. 2001). Para sos-
layar en parte las elevadas mortalidades
naturales, los pequefios pelagicos poseen
una estrategia de desove parcial, con in-
tervalos de desove relativamente cortos y
épocas de desove prolongadas, con una
mayor actividad reproductiva entre in-
vierno y primavera (hemisferio norte) y
que pueden variar en cuanto a su inicioy
variacion (Claramunt et al. 2014). Sin em-
bargo, esta estrategia se ha desarrollado
a expensas de producir huevos pequefios
que originan larvas poco desarrolladas
al eclosionar, debido a que derivan de
un proceso de fertilizacién de s6lo unos
pocos dias, con un saco vitelino que ape-
nas le garantiza un infimo margen de ali-
mentacién endégena (Peck et al. 2013). A
pesar de todas estas desventajas, una pe-
quefa fraccion de la progenie sobrevive y
completan su ciclo vital, logrando susten-
tar las poblaciones adultas con grandes
niveles de abundancia, que en muchos
casos permite no sélo sostener grandes
pesquerias sino también una parte signi-
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ficativa de los niveles troficos superiores,
en los ecosistemas donde habitan.

Un fenémeno caracteristico de las po-
blaciones de pequefnos pelagicos son los
ciclos de alternancia en productividad
que experimentan. Un claro ejemplo de
esto es el que se da entre la sardina es-
pafola (Sardinops sagax) y la anchoveta
(Engraulis ringes), en una escala inter-
decadal (Chavez et al. 2003; Plaza et al.
2018). En este ciclo, la anchoveta domi-
noé desde los inicios de los afios 50 y por
los siguientes 20 afios, hasta colapsar en
1970. Posteriormente, se inicié un ciclo
de gran productividad de S. sagax, en el
cual se llegaron a capturar alrededor de
6 millones de t en 1985 (Lluch-Belda et al.
1989), para luego declinar hasta niveles
marginales en la actualidad.

SIBECORP se ha constituido en un foro de
divulgacion de estudios en torno a distin-
tos aspectos del ciclo de vida de pelagicos
pequenos. A continuacién, se desarrolla-
ra una revision de los principales estudios
en torno a los pequenos pelagicos, inclui-
dos 81 trabajos presentados en SIBECORP,
sintetizandolos en 8 ejes tematicos y un
eje de brechas y proyecciones. Esta revi-
sion se centrara en los procesos generales
gue se presentan en los pequeiios pela-
gicos, mas que en las particularidades de
cada especie.

Las poblaciones de peces pelagicos pe-
quefios que habitan el Atlantico Sudoc-
cidental estdn representadas principal-
mente, desde el punto de vista de su
abundancia, por seis especies: anchoita
(Engraulis anchoita), largamente la mas
importante, sardina brasilera (Sardinella
brasiliensis), caballa (Scomber colias), sar-
dina fueguina (Sprattus fuegensis), surel
(Trachurus lathami) y anchoa (Anchoa
marinii).

La anchoita (E. anchoita) es la especie ic-
tica de mayor abundancia en el Atlantico
Sudoccidental, con una amplia distribu-
cién geografica que abarca desde Cabo
Frio, Brasil (23°S), hasta el extremo sur del
Golfo San Jorge (47°S). Sus areas de pues-
ta ocupan, casi en su totalidad, el sector
costero y de plataforma a lo largo de di-
cho rango latitudinal, en una vasta gama
de escenarios hidrograficos que incluyen
regiones de afloramiento, frentes estua-
riales, de marea y talud (Sanchez 1995).
Esta especie representa el principal ali-
mento de varias especies de mamiferos
marinos, aves marinas y peces.

Por lo menos dos poblaciones de anchoi-
ta se reproducen en el sector comprendi-
do por Argentina y Uruguay. A lo largo
de toda su extensién se pueden encon-
trar huevos en el plancton todo el afio,
sin embargo, el pico maximo de puesta
ocurre en primavera y verano (Sanchez
1995). La primera poblacion se distribu-
ye principalmente entre la localidad de
El Chuy, Uruguay (34°S), y la latitud de
41°S; y la segunda, abarca la regién en-
tre los 41° y 47°S (Hansen et al. 1984). En
el sur de Brasil existe una tercera pobla-
cién que se distribuye entre el sur de Rio
Grande (32°S) y El Chuy, que desova prin-
cipalmente durante invierno y primavera
(Lima & Castello 1994). Finalmente, una
Gltima poblacién destacada de anchoita
habita el area de Cabo Frio, y se reprodu-
ce principalmente en invierno, asociada
al afloramiento estacional que ocurre en
esa region (Araujo et al. 2008).

La anchoita es un desovante parcial con
fecundidad indeterminada con una fre-
cuencia reproductiva de entre 6 y 8 dias,
aproximadamente (Pajaro et al. 1997).
No se han encontrado diferencias en los
parametros fecundidad y frecuencia de
puesta de ambas poblaciones, al sur de
34°S (Pajaro et al. 1997), pero si en la lon-
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gitud y edad de maduracion; la poblacion
nortefia se reproduce al primer afio de
vida mientras que la poblacién surefa lo
hace al segundo afio (Hansen 2004). En
el sector al sur de 34°S se han estimado
biomasas de entre 800 mil y 5 millones de
t de anchoita (Buratti et al. 2019, 2020b;
Orlando et al. 2020), sin embargo, las
capturas en Argentina, pais donde mas
se pesca la especie, no suelen superar las
30 mil t (Hansen 2004).

La sardina brasilera (S. brasiliensis) ha-
bita principalmente la regién costera de
Brasil, entre los 22°S y 28°S. La especie
es un desovante parcial con fecundidad
indeterminada y el desove ocurre entre
primavera y verano, con un pico maximo
en diciembre-enero (lsaac-Nahum et al.
1988). La principal area de reproduccion
préxima a Cabo Frio, esta asociada a la
formacién estacional de un frente térmi-
co subsuperficial (De Souza Moraes et al.
2012). Las estimaciones de biomasa de la
sardina brasilera han variado entre 50 mil
y 400 mil t, con capturas anuales que han
fluctuado entre 30 mil y 200 mil t (Cergo-
le et al. 2002).

La caballa (S. colias) en el sector argen-
tino y uruguayo se extiende desde 34°S
hasta 45°S. Durante los meses de agosto y
septiembre los adultos se encuentran se-
xualmente en reposo aumentando pau-
latinamente el porcentaje de estadios
de madurez hacia los meses de noviem-
bre-diciembre (Perrotta 2004). Esto coin-
cide con el desplazamiento de los adultos
hacia aguas mas costeras donde se lleva
a cabo la reproduccién en la época esti-
val. La caballa, como las demas especies
del género Scomber (Yamada et al. 1998),
es un desovante parcial con fecundidad
indeterminada que durante el perio-
do reproductivo lleva a cabo entre 4y 5
puestas parciales (Perrotta & Christiansen
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1993). En Argentina, la biomasa estima-
da de caballa ha rondado entre 44 mil y
152 mil t; sin embargo, al igual que suce-
de con anchoita, las capturas son escasas;
para el periodo 1991-2019 en promedio
no han superado las 11 mil t anuales (Bu-
ratti et al. 2020a).

La sardina fueguina (S. fuegensis) repre-
senta la especie pelagica del Atlantico
Sudoccidental mas importante al sur de
48°S. Se destacan dos poblaciones, una
que habita el sector costero a lo largo
de la region patagodnica, y otra pobla-
cién que se concentra alrededor de Islas
Malvinas y Banco Burdwood (Hansen et
al. 2004). La primera se reproduce al sur
de 50°S desde primavera a principios de
verano a lo largo de la costa patagonica
incluyendo el interior de los canales fue-
guinos; mientras que la segunda desova
desde el invierno tardio hasta la prima-
vera, en el area costera adyacente a Islas
Malvinas. En cuanto al tipo de desove que
presenta la sardina fueguina, es parcial
con fecundidad indeterminada (Sanchez
et al. 1997), no habiéndose encontrado
diferencias en la fecundidad de ambas
poblaciones (Pajaro et al. 2005). En el
caso de la sardina fueguina, la estimacion
de biomasa alcanza un poco mas de 300
mil t, sin embargo, las capturas son prac-
ticamente nulas (Hansen et al. 2004).

La saraca (B. aurea) habita ambientes
costeros desde los 13°S en Brasil hasta
40°S en Argentina (Acha 1999). Las ma-
yores concentraciones se suelen ubicar en
aguas someras, proximas a zonas estua-
riales. La saraca es un desovante parcial
y la reproduccién se lleva a cabo en zo-
nas costeras de altas salinidades. En Ar-
gentina su principal area reproductiva es
el sector del Rio de la Plata, desovando
desde septiembre a diciembre, aunque
suelen encontrarse huevos durante todo
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el ano (Acha 1999). La captura de sara-
ca en Argentina y Uruguay, en conjunto,
no supera las 600 t anuales, mientras que
se desconoce su biomasa (Hansen et al.
2004).

El surel o jurel (T. lathami) habita todo
el sector americano hasta los 41°S, en las
masas de agua delimitadas por la isobata
de 100 m (Pacheco Tack 1988). La especie
es un desovante parcial y la reproduccion
tiene lugar en el sector argentino, prin-
cipalmente entre diciembre y enero; sin
embargo, se han observado ejemplares
maduros en invierno (Pacheco Tack 1988;
Hansen et al. 2004). Por otra parte, en el
sector brasilero (22°5-34°S) el surel deso-
va a lo largo del afo, con un desove prin-
cipal en primavera (Ruas & Vaz-dos-San-
tos 2017). Las estimaciones de biomasa
de jurel no superan las 180 mil t (Nion &
Rios 1991), con valores medios de captu-
ra que en Argentina rondan alrededor de
500 t anuales (Hansen et al. 2004).

Finalmente, la anchoa (Anchoa marinii)
habita aguas someras desde Cabo Frio
(22°S), Brasil, hasta los 40°S en Argentina,
y se reproduce en esta ultima zona en-
tre diciembre y abril con un pico en ene-
ro (Cousseau & Perrotta 2013; Lopez et
al. 2015). Desde el punto de vista de sus
caracteristicas reproductivas, es un deso-
vante parcial con fecundidad indetermi-
nada (Lopez et al. 2015).

En lo que respecta al Pacifico Sur Orien-
tal, la anchoveta (Engraulis ringens) a lo
largo de su area de distribucién, desde el
sur de Ecuador hasta el limite del Sistema
de la Corriente de Humboldt (SCH), en la
region austral de Chile, sostiene impor-
tantes unidades administrativas de ma-
nejo, asociadas a una actividad extractiva
intensa en 2 stock pesqueros principales:
uno con elevados niveles de abundancia
en el norte del Peru (Lluch-Belda et al.

1989) y uno secundario que se extiende
desde el Sur del Perd hasta la zona norte
de Chile (18°S-24°S). Hacia las zonas mas
meridionales del SCH, la anchoveta tiene
presencia, pero con productividades sus-
tantivamente mas bajas, con capturas me-
nores a 50 mil t para el stock centro norte
de Chile (24°5-32°S). Su productividad se
torna mucho mas variable en la zona cen-
tro-sur de Chile (32°S-41°S), donde esta
especie coexiste con un clupeido endémi-
co, la sardina comun (Strangomera ben-
tincki), y que en conjunto sostienen una
pesquera mixta con ciclos de alternancia
poblacional (Cubillos et al. 2002). Fuera
de los limites de SCH y en los bordes de
los ecosistemas de fiordos, la anchoveta
mantiene una presencia practicamente
marginal, donde comienza a prevalecer
la sardina fueguina (Sprattus fuegensis),
un clupeido endémico presente en los ex-
tremos del océano Pacifico y Atlantico sur
y alrededor de las islas Malvinas (Casarsa
et al. 2019).

2.2. Madurez sexual

La longitud y/o la edad de 50% de ma-
durez sexual, parametro que se deriva de
la ojiva, es util para definir ciertas medi-
das de regulacién pesquera, como la lon-
gitud minima de captura. En pequefios
peladgicos cobra relevancia, ya que, debi-
do a su rapido crecimiento, las capturas
dependen principalmente de ejemplares
nacidos hace menos de un afo y que han
reclutado recientemente al stock deso-
vante.

Un paso crucial en la estimacion de la
proporcion de ejemplares maduros se re-
fiere a la evaluacién del estado de madu-
rez sexual de las gonadas mediante mi-
croscopia (Fabeiro-Quintero et al. 2009) o
macroscopia. La microscopia examina la
estructura celular interna (histologia) o
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la apariencia externa del ovocito entero.
La macroscopia es la evaluacion visual del
desarrollo de la génada externa. La mi-
croscopia es muy precisa, pero es costosa
y consume mucho tiempo, mientras que
la macroscopia es mas barata y rapida,
pero esta asociada con un mayor grado
de error. Flores et al. (2018) desarrollan
un método basado en el indice gonado-
somatico (IGS) como una forma alterna-
tiva de estimar la ojiva de madurez, me-
diante un modelo multinomial logistico
para separar los peces en diferentes cla-
ses de madurez, basado sélo en su valor
del IGS. Sin embargo, se debe considerar
que el IGS conserva una dependencia con
el tamafo de la hembra y es muy sensible
a aspectos del muestreo, ya que forman
agregaciones para el desove, separadas
de otros individuos maduros y estos a su
vez de juveniles, lo que genera posibles
sesgos. Lo ideal es un muestreo bi-etapi-
€O, con un numero minimo de lances
de pesca junto a un numero minimo de
ejemplares por lance.

Se han reportado cambios en la longitud
de madurez en pequefios pelagicos, aso-
ciadas a la caida de la abundancia pro-
vocadas por la presiéon pesquera (Mori
et al. 2012), sin embargo, mientras estos
estudios no se acompafien con estima-
ciones de edad, no se puede distinguir si
realmente es un proceso de maduracién
mas temprana o es un problema de cre-
cimiento, es decir, definir si las hembras
estan realmente madurando a una edad
mas temprana, ya que puede ocurrir que
las hembras estdan madurando a la misma
edad, pero por problemas en la tasa de
crecimiento lleguen con una menor talla.

2.3. Periodos de desove

Determinar el inicio, fin y la duracién de
los periodos de desove de poblaciones de
peces es un aspecto clave en estudios bio-
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l6gico pesqueros y de gran interés para
el manejo de las pesquerias. Este puede
ser facilmente determinado a través de
indices macroscépicos (e. g. IGS) con un
apropiado disefio de muestreo. Los perio-
dos de desove tipicamente muestran una
estacionalidad mas o menos predecible
dentro de un ciclo anual (Lowerre-Bar-
bieri et al. 2011), cuyo éxito se asume que
esta correlacionado con el acople o des-
acople con las condiciones 6ptimas para
la sobrevivencia de los estadios tempra-
nos. Cahuin et al. (2015) describe para la
anchoveta peruana cambios latitudinales
en los periodos de desove, lo que apo-
yaria la hipétesis de que la variabilidad
en el proceso reproductivo es modulada
probablemente por factores ambientales
que podrian estar determinando el inicio,
pico y término del proceso reproductivo
en un ambiente que se caracteriza por ser
marcadamente estacional.

Un aspecto bien descrito en la literatu-
ra es la dependencia de los periodos de
desove con la estructura de tamanos del
stock, donde hembras de menor longitud
tienen periodos mas cortos y de menor
intensidad en comparacion a las de ma-
yor tamafo (Mori et al. 2009). Cubillos et
al. (2012) comprueba para sardina, que
este efecto del tamano en los periodos
de desove, sumado al hecho de que la
pesca tiende a eliminar los peces de cre-
cimiento rdpido o mas grandes, provoca
que la estructura de tallas se trunque, y
se tienda a seleccionar individuos de cre-
cimiento lento en la poblacién. Las conse-
cuencias de estos cambios inducidos por
la pesca se observan directamente en el
indice gonadosomatico y en el patrén es-
pacial de desove. Estos cambios pueden
aumentar la sensibilidad de la poblacién
a la variabilidad climatica, ya sea ajustan-
do/desajustando el ciclo reproductivo con
la sefial estacional de variables ambienta-
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les que favorecen/desfavorecen el reclu-
tamiento.

Aunque existen indices macroscopicos
utiles y faciles de monitorear, desde el
punto de vista de caracterizar el inicio,
término y la duraciéon del periodo re-
productivo dentro de un ciclo anual, no
existe un método estandar que permita
evaluar ni comparar la estaciéon repro-
ductiva y el momento del pico de desove
(Lowerre-Barbieri et al. 2011). Al carecer
de un método estandar, se dificulta el
andlisis de tendencias temporales y es-
tudios comparativos entre poblaciones y
especies. Por lo general, el método que se
utiliza es definir la estacion de desove ba-
sado en un umbral del indice reproducti-
VO, pero en especies que muestran gran-
des fluctuaciones se corre el peligro que
en ciertos afios este umbral predefinido
nunca se alcance o por el contrario se al-
cance prematuramente. Claramunt et al.
(2012, 2014) desarrollan un método para
definir cuantitativamente el inicio, pico y

término, pudiendo analizar sus cambios
interanuales, encontrando asi una sincro-
nia en estas fluctuaciones entre Engrau-
lis ringens y Strangomera bentincki, dos
especies que constituyen una pesqueria
mixta en la zona centro sur de Chile (Box
2.1).

2.4. Fraccion desovante
diaria

Un pardmetro de enorme trascendencia
al momento de definir el potencial re-
productivo en pequefios pelagicos es la
determinacién del numero de desoves
en un intervalo de tiempo. Poblacional-
mente se estima indirectamente a través
de la estimacién de la proporciéon de la
poblacién de hembras que desovan al dia
(S). La frecuencia de desove (F), es decir
el intervalo de tiempo entre desoves con-
secutivos es el inverso de la fraccion des-
ovante (F = 1/S), por tanto, el nimero de

Box 2.1. Analisis cuantitativo de los Periodos de desove

La metodologia consiste en acumular la informacién reproductiva por mes (1GS
o proporcién hembras activas) a partir del mes con el valor mas bajo del indica-
dor reproductivo, conformando un afo biolégico. Posteriormente se ajusta un

modelo sigmoide:

ae

T+ebet O

Simétrico: D; =

Donde

asimétrico: D; =

4
1 + ebe—cel

D; es el valor acumulado del indicador en el mes t

a, b, c parametros a estimar una vez ajustado se definen como inicio, pico y fin
del periodo reproductivo el 25, 50 y 75% de la asintota

b—Ln ((%) = 1)

c

ty =

ty = —Ln(—LnT(X)>/c
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desoves (D) para el intervalo de tiempo
(t) en que se midié S, es D = S*t. La esti-
macién de la fraccion diaria de hembras
desovantes (S) se considera la mas com-
pleja (Hunter & Lo 1997), debido a que
requiere que en los peces muestreados
sea identificable un marcador de desove
con duracién conocida y que el muestreo
sea capaz de obtener una proporcion in-
sesgada del nimero de peces con y sin
el marcador (Basilone et al. 2015; Kurita
2012). El marcador de desove mas utili-
zado es el foliculo postovulatorio (FPO;
Basilone et al. 2009) debido a que es la
evidencia mas confiable de desove pre-
vio. Marcadores que indican desove in-
minente, tales como los estadios nucleo
migrante e hidratado también pueden
ser utilizados. Gracias a las recientes me-
joras del conocimiento obtenidas sobre
la degeneracion de los foliculos postovu-
latorios (POFs), a través de experimentos
en ambiente controlado y clasificacién de
los FPO en estadios independientes de la
hora de captura, han permitido mejoras
en la estimacion de las cohortes de pre y
post puesta de cada hembra por medio
de matrices de datacion (Uriarte et al.
2009; Claramunt et al. 2012).

De acuerdo con Ganias (2012) la estima-
cion de S es un proceso de 4 etapas, las
que generalizando para cualquier marca-
dor serian:

1. Identificar y clasificar el marcador en
las preparaciones histologicas;

2. Asignar edad al marcador (data-
cioén);

3. Asignar las hembras a clases de des-
ove diarias;

4. Dividir el nUmero de hembras de
cada clase por el nimero de hem-
bras maduras analizadas.
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Ademads, debe considerarse que se han
reportado evidencias de que la reab-
sorcion de los FPO es dependiente de la
temperatura y la talla (Leonarduzzi et al.
2009; Claramunt et al. 2019).

2.5. Areas de desove

La existencia de extremadamente gran-
des poblaciones de peces pelagicos en los
sistemas de surgencia costera, ha promo-
vido un gran interés cientifico en el mar-
co de la comprensién de los mecanismos
y factores que la determinan y que afec-
tan su variabilidad. En este contexto, se
reconoce la importancia de los procesos
fisicos de mesoescala y la combinacion de
factores quimicos y bioldgicos que par-
ticipan en el éxito del reclutamiento de
los pequenos pelagicos. El conocimiento
alcanzado ha permitido generar multi-
ples hipotesis que sugieren que el éxito
de los primeros estadios de vida, que de-
terminarian la fuerza del reclutamiento,
depende de las caracteristicas hidrografi-
cas de las denominadas areas de desove
o zonas de retencién (Cury & Pauly 2000).
Al respecto, Vasquez et al. (2018), imple-
mentaron un modelo basado en el indivi-
duo espacialmente-explicito para el area
de desove del norte de Chile (17°5-26°S)
acoplado a un modelo hidrodindmico 3D
(ROMS) para el periodo 1995-2016. Sus
resultados indican que la sincronizacién
temporal y localizacién espacial del deso-
ve, tienen un efecto mayor en los proce-
sos advectivos de anchoveta. Los desoves
ocurridos al norte de 19°S son mayor-
mente transportados hacia el noroeste
generando conectividad con la region
costera de Perd, mientras que la zona de
desove ubicada entre 19°S y 24°S funcio-
na como zona de retencién y sustenta el
reclutamiento temprano.

Una serie de estudios comparativos de
climatologia y geografia realizados en
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areas de desove conocidas, han servido
para identificar tres principales clases de
procesos fisicos que se combinan para
producir un favorable habitat reproduc-
tivo para los peces pelagicos costeros:
procesos de enriquecimiento (surgencia,
mezcla, etc.), procesos de concentraciéon
(convergencias, frentes, estabilidad), y
procesos que favorecen la retencién den-
tro (o hacia) del habitat apropiado. A es-
tos tres elementos Bakun (1996) los lla-
mo la “triada fundamental” (Agostini &
Bakun 2002). Aun cuando algunas de las
asunciones que se han hecho sobre esta
propuesta, como asimilar “retencién” a
"retencién sobre la plataforma” o “mas
comida” “mejor reclutamiento”, no son
siempre validas ya que se ha podido com-
probar que en el caso de la anchoa del
Golfo de Vizcaya el transporte fuera de
la plataforma favorece el reclutamiento,
debido a factores como mayor tempera-
tura, menor depredacién sobre los pri-
meros estadios (huevos y larvas), mayor
visibilidad de las presas, asociacion a sis-
temas frontales y a estratificacion de la
columna de agua (Irigoien 2009; Alvarez
et al. 2009; Aldanondo et al. 2009; Pajaro
et al. 2009b; Bustos et al. 2009; Auad &
Martos 2012).

Otro aspecto destacable es la fluctuacion
en la extensién y localizacién de las areas
de desove, detectandose zonas recurren-
tes (donde el desove se observa casi to-
dos los aflos con baja variabilidad) y oca-
sionales (donde el desove presenta alta
variabilidad interanual) en el habitat de
desove realizado (Zufiga & Cubillos 2009;
Claramunt et al. 2009). En general, aun
no se tiene una explicacion razonable
para los cambios en la localizacién de las
areas de desove; sin embargo, su exten-
sion (area ocupada) estaria relacionada a
la disponibilidad (abundancia), implican-
do un proceso densodependiente (Clara-
munt et al. 2009).
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2.6. Produccion de huevos

La produccion total de huevos (PTH) ha
mostrado ser una medida mas préxima a
la verdadera capacidad reproductiva que
la biomasa de desovante (BD). El valor de
PTH depende de la fecundidad, que en
gran medida esta determinada por la es-
tructura demografica del stock reproduc-
tor (edad, y por correlacién la talla de los
individuos reproductores).

La cantidad de huevos producidos es el
producto de la fecundidad parcial y el
numero de desoves, sin embargo, tanto
la fecundidad como el niumero de deso-
ves sufren variaciones intra e interanua-
les (Cubillos et al. 2009), ademas de ser
dependientes de la talla de la hembra
(Claramunt et al. 1994, 2007). Hunter &
Leong (1982) y Alheit et al. (1984) sugie-
ren que la fecundidad anual por unidad
de biomasa parental puede ser altamen-
te variable y dependiente del estado nu-
tricional y de la estructura de tamafo del
stock. Por estas razones, para contar con
indices fidedignos del potencial repro-
ductivo y evaluar sus posibles fluctuacio-
nes y causas asociadas, se necesita mo-
nitorear los patrones temporales de los
parametros reproductivos de los stocks,
asi como también examinar la influencia
de las variables biolégicas (edad, peso,
tamanfo, condicion), los principales para-
metros reproductivos (Nunes et al. 2009).
Para esto es necesario estimar el nume-
ro de huevos evacuados en un desove
(Fecundidad parcial), y la proporcién de
hembras que desova cada dia (Fraccién
desovante), con la cual también se pue-
de determinar el niumero de desoves por
unidad de tiempo (generalmente al mes).
En este sentido el Método de Produccién
Diaria de Huevos (MPDH) es el que pro-
vee la informaciéon mas confiable (Parker
1980; Pajaro et al. 2009a). La dificultad
en la estimacién del potencial reproduc-
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tivo se debe a que involucra numerosos
y muy diferentes pardametros que varian
en funcién de la especie y/o stock consi-
derado ya que depende de la estrategia
reproductiva de la especie, del ecosiste-
ma y de la presidn pesquera. Asi, existen
diferentes indices de potencial reproduc-
tivo para cuya estimacion es necesario
conocer procesos criticos como la madu-
racién, la produccion de huevos (fecundi-
dad, frecuencia de puesta, duracién de la
puesta, etc.), los procesos atrésicos y los
procesos energéticos que vinculan el es-
tado del ecosistema y de la hembra y la
produccion de huevos, entre otros (Sabo-
rido-Rey et al. 2009).

En cuanto a los patrones espaciales de
la reproduccién de los pequeinos pelagi-
cos, son especialmente importantes, ya
gue una mayor variabilidad implica una
mayor plasticidad y por tanto resiliencia
relativa al esfuerzo pesquero. Es, por tan-
to, la distribucién del desove, sus fluctua-
ciones y posibles factores asociados una
informacion muy valiosa para el entendi-
miento del éxito reproductivo. Por otra
parte, debido a su rapido crecimiento, en
donde una considerable proporciéon de la
longitud maxima seria alcanzada en sélo
unos pocos meses de vida y por tanto la
fuerza de la clase anual seria el resultado
de la tasa de sobrevivencia alcanzada du-
rante la estacién anterior, lo que genera
dificultades sobre el manejo y la adminis-
tracion de la pesqueria y se reafirma la
necesidad de evaluar los productos del
desove (Claramunt et al. 2009).

2.7. Evaluacion de la
biomasa desovante

Una de las metodologias mas ampliamen-
te usadas en todo el mundo para estimar
la biomasa desovante de peces pelagicos
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es el Método de Produccion Diario de
Huevos (DEPM, por sus siglas en inglés).
El DEPM se ha aplicado a lo largo de todo
el mundo mas de 120 veces en 18 especies
de 5 familias de peces teledsteos, desde
numerosos clupeiformes hasta gadifor-
mes como la merluza europea (Stratou-
dakis et al. 2006).

El DEPM es utilizado como una herra-
mienta para el manejo de un stock pes-
quero a partir de la obtencion de un es-
timador de biomasa independiente de la
pesqueria (que se basa en capturas, es-
fuerzo pesquero, etc.) y del conocimien-
to del ambiente. Este método puede ser
utilizado de manera directa en la eva-
luaciéon, como un indice de biomasa del
stock; provee informacién esencial para
el monitoreo de la poblacién (variaciones
de la estructura de longitudes de los re-
productores, parametros reproductivos,
entre otros); y cambios en la distribuciéon
temporal y espacial del stock y de sus
areas de desove y crianza.

El DEPM tiene algunos requisitos previos
que deben ser cumplidos:

¢ Los huevos se distribuyen en las capas
superiores del océano, no sirviendo
para evaluar especies con huevos de
tipo bentonicos.

® Los peces poseen fecundidad anual in-
determinada.

e Las hembras que desovan deben po-
der ser identificadas durante el dia de
muestreo, ya sea macroscépica o mi-
croscopicamente.

e E| drea de estudio contiene al area de
desove.

e El método debe ser aplicado en el mo-
mento de maxima reproduccion.
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El DEPM fue desarrollado a fines de los
afos 70 por un grupo de cientificos del
Southwest Fisheries Center, California,
para peces pelagicos con fecundidad
anual indeterminada (Parker 1980; Las-
ker 1985). Este grupo de investigadores
desarrollé6 una ingeniosa metodologia
para estimar de manera instantanea la
biomasa desovante (B), a partir del cal-
culo de la fecundidad diaria especifica y
la produccion diaria de huevos (Po). La
fecundidad diaria especifica representa
el numero de huevos por gramo de peso
producidos por la poblacién y se estima a
partir de tres parametros: la proporcién
de hembras maduras (R), la fecundidad,
calculada como el numero de ovocitos li-
berados por una hembra en cada puesta
(F), y la proporcion de hembras que des-
ovan cada noche (S) (Ver desarrollo del
modelo de estimacion en recuadro, Box
2.2).

El material y la informacién necesarios
para estimar B se colecta y obtiene gene-
ralmente a partir de un crucero de inves-
tigacién dirigido a la especie a evaluar.
La campafa cubre toda el area de pues-
ta mediante un disefio generalmente en
transectas en las cuales se distribuyen las
estaciones oceanogréaficas cada cierta
distancia, la cual puede responder a un
conocimiento previo de la abundancia o
intensidad del desove, o a un muestreo
de tipo adaptativo. Es interesante desta-
car que este tipo de disefio permite tam-
bién aplicar paralelamente la estimacién
de biomasa de la poblaciéon por métodos
acusticos, a partir de los cardimenes de
la especie blanco detectados durante el
trayecto del buque a lo largo de las tran-
sectas.

En las estaciones oceanograficas se lle-
van a cabo lances verticales u oblicuos
con redes de plancton (Smith et al. 1985)
para colectar los huevos, y estaciones con

perfiladores CTD para obtener datos de
temperatura y salinidad, entre otros, en
la columna de agua. A su vez, los lan-
ces de pesca se realizan en funcion de la
deteccién de cardumenes de la especie
objetivo, siendo lo ideal que los mismos
se lleven a cabo tanto en horario diurno
como nocturno. En dichos lances se ob-
tienen muestras de peces para estimar el
peso medio (W), frecuencia de puesta (S),
proporcion de sexos (R) y fecundidad (F).

Existen determinadas condiciones para
poder estimar la Produccién de Huevos
(Po) las cuales requieren definir y desig-
nar estadios a cada etapa del desarrollo
embrionario (Lo 1985; De Ciechomski &
Sanchez 1984), convertir ese estadio de
desarrollo en horas de vida del embrién,
determinar la hora pico de desove, y es-
tablecer el modelo de mortalidad natural
para poder estimar la produccién inicial
de huevos a partir de los huevos planc-
ténicos (generalmente el modelo de de-
caimiento exponencial). Sin embargo,
deben considerarse dos premisas impor-
tantes para poder establecer el modelo:
la mortalidad es constante para todas las
edades y todos los huevos son desovados
y fertilizados a una hora fija.

En el caso de los pardmetros de los pe-
ces adultos, la estimacién de la fecundi-
dad (F), la proporcion de hembras (R) y
el peso medio de las hembras (W) puede
profundizarse en Lasker (1985); mientras
que la fraccién desovante diaria, ya fue
tratada en el punto 2.4.

La estimacién de B propuesta original-
mente por Parker (1980) contemplaba el
calculo de lavarianza usando la expansion
de Taylor en términos de los coeficientes
de variacion de cada parametro estima-
do y la covarianza de los parametros de
los individuos adultos (Parker 1980). A su
vez, Stauffer & Picquelle (1980) incorpo-
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raron el método Delta para calcular la va-
rianza de la estimacién de la biomasa. Si
bien en muchas publicaciones cientificas
se sigue usando esas metodologias, con
las nuevas herramientas que proporciona
la computacién, la estimacion de la va-
rianza del modelo ha evolucionado hacia
el uso de otros métodos, como por ejem-
plo, el bootstrap. Recientemente, algu-
nos trabajos han aplicado estadistica no
paramétrica asociada al bootstrap para
calibrar el modelo de mortalidad embrio-
naria necesario para estimar PO (Melia et
al. 2012), o para construir intervalos de
confianza de la estimacion de biomasa y
los parametros involucrados en el DEPM
(Pajaro et al. 2013).

Tanto PO como S son los dos parametros
que mayor dispersién aportan al modelo
(Picquelle & Stauffer 1985; Armstrong et
al. 1988; Hunter & Lo 1997), por lo cual,
incrementar el numero de estaciones
plancténicas y lances de pesca es una de
las maneras de disminuir esa variabilidad;
sin embargo, esto representa un mayor
numero de dias de campafa (y mayor
costo del crucero). Es por ello que pueden
observarse en la literatura otras alterna-
tivas estadisticas con el fin de reducir el
sesgo de dichos parametros (Hunter & Lo
1997).

Entre las ventajas del MPDH podemos in-
ferir que en cada uno de los parametros,
PO, variables reproductivas y biomasa, se
estima tanto su valor medio como su pre-
cision (coeficientes de variacion); la apli-
caciéon de esta metodologia resulta en un
conocimiento integrado del ecosistema,
incluyendo otras especies que comparten
el mismo habitat que la especie objetivo,
e informaciéon oceanografica que permi-
te conocer las caracteristicas de las masas
de agua del area.
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Por otra parte, entre las desventajas, el
DEPM es una técnica que demanda mu-
cho tiempo de trabajo en el mar y de
laboratorio post-campafia. Es necesario
contar con personal capacitado ya sea
para llevar a cabo los analisis microscépi-
cos de los ovarios de las hembras como
para la correcta identificacién y asigna-
cion de los estadios de desarrollo de los
huevos plancténicos; en determinadas
especies se presenta la dificultad para
obtener un muestreo representativo de
adultos (F); y finalmente, la incertidum-
bre asociada a la estimaciéon de algunos
de los parametros es elevada, a pesar de
las mejoras en las técnicas que se han de-
sarrollado para su estimacion.

2.8. Efectos maternales

Varios estudios han reportado la existen-
cia de un efecto maternal en la calidad de
la progenie en peces iteréparos (e. g.
Kjesbu et al. 1996; Johnston & Lleggett
2002), donde las hembras mas grandes
producen huevos de mayor tamafo, que
debieran conducir a larvas mas grandes y
con una mayor calidad nutricional. Mas
aun las hembras de mayor tamafo tam-
bién son mas fecundas y tienen épocas de
desove mas extensas. Esta estrategia ha
sido postulada como un mecanismo
adaptativo para soslayar las elevadas
mortalidades naturales que estas espe-
cies sufren durante sus estadios tempra-
nos de desarrollo. Sin embargo, para es-
pecies como los pequefios pelagicos la
evidencia sobre la ocurrencia de efecto
maternal ha estado restringida sélo a
unos pocos estudios hasta la fecha. Rivei-
ro et al. (2000, 2004) reportaron la exis-
tencia de diferencias significativas en el
tamanio y calidad del huevo en la sardina
(Sardina pilchardus), donde las larvas que
derivaron de huevos con mayor conteni-
do proteico, tuvieron una mayor sobrevi-
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Box 2.2. Método de Produccion
Diaria de Huevos

La relacion fundamental que permite
estimar biomasa desovante (B) es:

e P
S C
Donde: P es la produccion de
huevos en el mar y C es la capacidad
de produccién de huevos por gramo
de hembra la cual se estima por

. FER
W
E: Fecundidad promedio

F: Fraccion de la poblacion de
hembras que desova al dia

R: Proporciéon en peso de hembras
en la poblacion.

W: Peso promedio de hembras

Por su parte, P depende de la
produccion diaria de huevos por
unidad de area en el mar (P) y el
area de desove (A)

P=P,A

Dado que los huevos colectados
no son los que fueron desovados,
ya que han estado sujetos a
mortalidad, se debe corregir
mediante el ajuste de una curva de
sobrevivencia, para lo cual se debe
asignar edad a los huevos.

Finalmente la ecuacién de biomasa,
queda:

P AW
" FER

Donde K factor para pasar de
gramo a tonelada.

vencia. También los mismos autores re-
portaron un mayor contenido proteico
en huevos producidos en estaciones frias.
Por su parte, Castro et al. (2009) reporta-
ron diferencias latitudinales en el tama-
flo y calidad del huevo en la anchoveta
(Engraulis ringens), donde en las zonas
meridionales con temperaturas mas frias
se observaron huevos de mayor tamafioy
contenido lipidico que en las zonas sep-
tentrionales mas calidas.

Cambios en distribucién vertical del des-
ove, como potencial tactico dentro de las
estrategias reproductivas, han sido poco
estudiados. Entre los factores que deter-
minan la profundidad de los huevos en la
columna de agua esta su densidad espe-
cifica, durante la etapa del desarrollo em-
brionario (Fabra et al. 2005), sin embar-
go, se desconoce si cambia su densidad
durante la estacion de desove, entre loca-
lidades, y si las variaciones en distribucién
son determinadas Unicamente por el am-
biente o si resultan de efectos materna-
les. Castro et al. (2019) reportan que en el
norte de Chile, donde existe una marcada
termoclina y concentraciones minimas de
oxigeno, los huevos se localizan cercanos
a la superficie; en los fiordos en el ex-
tremo sur, debido a grandes aportes de
agua dulce de rios y deshielos, se situan
mas profundamente. Hubo cambios en
distribucion vertical durante la estacion
de desove, y diferencias en la densidad
de los huevos entre localidades, meses y
desarrollo embrionario. Los cambios en
distribucion vertical de los huevos son
influenciados por las caracteristicas que
determinan la densidad del agua de mar
en las distintas localidades. Sin embargo,
cambios en la composicion bioquimica
asociados al efecto maternal también po-
drian afectar su densidad y distribucion.

La evidencia para sostener que larvas mas
grandes al nacer derivan de huevos de ma-
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yor tamafo es practicamente inexistente
en pequefos pelagicos, aunque recien-
temente (Garrido et al. 2015) demostro
que este mecanismo pareciera también
estar operando en Sardina pilchardus, al
menos para la etapa de alimentacién en-
dogena. Todos estos hallazgos, aunque
todavia muy parciales, parecieran estar
indicando que incluso para especies de
vida corta como los pequefos peldgicos,
el efecto maternal pareciera un mecanis-
mo importante que merece ser investiga-
do. Otro aspecto importante y que en los
ultimos afios se ha ido acumulando evi-
dencias, es que el crecer mas rapidamen-
te otorgaria una mayor probabilidad de
sobrevivir en las fases larvales y juvenil en
peces teledsteos, incluyendo los peque-
fos pelagicos (Meekan et al. 2006; Taka-
suka et al. 2003, 2004).

2.9. Crecimiento

Los peces teledsteos poseen crecimiento
indeterminado, que se intensifica en las
etapas iniciales y se reduce gradualmente
en etapas de desarrollo posteriores hasta
tornarse asintético en individuos senes-
centes. En el caso de los pequeios pela-
gicos este ciclo se completa en aproxima-
damente entre 1y 5 afos para la mayoria
de los engraulidos y clupéidos (e. g. Van
Beveren et al. 2014; Uriarte et al. 2016;
Dehghani et al. 2015), aunque se han re-
portado longevidades superiores en al-
gunas especies (e. g. arenques; Melvin &
Campana 2010). Si bien es cierto que los
pequenos pelagicos se ajustan al modelo
general de crecimiento asintético, el cre-
cimiento somatico en estas especies pare-
ciera ser altamente variable, influenciado
por factores denso-dependientes, por la
dindmica de sus procesos reproductivos y
por factores extrinsecos vinculados a los
forzantes ambientales que pueden variar
a distintas escalas espaciales y tempora-
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les. No obstante, el crecimiento no sélo
varia en la etapa adulta sino también en
las fases iniciales, aunque pareciera razo-
nable inferir que transitar aceleradamen-
te por dichos estadios vulnerables sujetos
a elevadas mortalidades naturales pudie-
se ser ventajoso para pequefios pelagi-
cos, tal como ha sido reportado en algu-
nas especies (Anderson 1988; Meekan et
al. 2006; Takasuka et al. 2003, 2004).

A pesar de toda la variabilidad potencial,
el crecimiento sigue siendo una variable
concomitante cuantificable que refleja
una condicién que puede ser monitorea-
da a cualquier nivel del ciclo de vida de
estas especies. En las ultimas décadas se
ha venido generando informaciéon que
ha permitido tener una mejor visién de
los mecanismos vinculados a la dinamica
del crecimiento en las distintas fases del
ciclo de vida de pequeiios pelagicos (Peck
etal. 2013; Petitgas et al. 2013). Por ejem-
plo, algunos estudios recientes realizados
en crecimiento de juveniles de especies
de engraulidos en ecosistemas de alta
productividad, han reportados tasas de
crecimiento extremadamente altas, don-
de las especies han alcanzado entre un
70-80% de la longitud asintética duran-
te su primer afio de vida, como Engraulis
encrasicolus (Aldanondo et al. 2011), En-
graulis japonicus (Namiki et al. 2010), y
Engraulis ringens (Plaza et al. 2019), des-
pués del cual se produce una caida dras-
tica en el crecimiento presumiblemente
vinculada a la reproduccién. ¢Hasta qué
punto estos hallazgos son una excepcién
o laregla en pequefios pelagicos en estos
ecosistemas y cdmo podria vincularse una
estrategia de este tipo con sus dindmicas
reproductivas? Pareciera razonable hi-
potetizar que, si estas especies tienen un
elevado potencial para crecer durante su
primer afio, algunos parametros repro-
ductivos como la longitud y edad de ma-
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duracién podrian también sufrir modifi-
caciones a escalas temporales de forma
mas rapida, si los controladores del cre-
cimiento sufren grandes modificaciones,
o por efecto de una intensa presidon pes-
quera (e. g. Sharpe & Hendry 2009; Van
Beveren et al. 2014). Lamentablemente,
la informacién sobre crecimiento en ju-
veniles tardios de pequefios pelagicos es
todavia muy parcial y restringida a unas
pocas especies y ecosistemas, no sélo en
pequenos pelagicos sino en muchos pe-
ces teledsteos, principalmente debido a
limitaciones metodoldgicas. A nivel larval
ha habido mayores progresos, porque la
mayoria de los estudios se han concen-
trado en esta fase de desarrollo (Peck et
al. 2013), aunque aun persisten muchos
vacios de informacién en algunos eco-
sistemas del hemisferio sur en la fase de
pre-reclutas y reclutas (Peck et al. 2013).

El SIBECORP ha comenzado a ser un foro
de divulgacion de estudios sobre el cre-
cimiento en pelagicos pequefios. Hasta
la fecha se han presentado 7 trabajos
con metodologias comparables, usando
micro-incrementos diarios en otolitos,
principalmente en larvas y juveniles con-
centrados en tres especies de engraulidos
(Engraulis encrasicolus, Engraulis ringens,
Engraulis anchoita y Strangomera ben-
tincki). En general para el caso de juve-
niles ya metamorfoseados (4-12 mm LT)
se distingue una tendencia a mostrar ma-
yores tasas de crecimiento en ecosistemas
de mayor productividad (e. g. el Golfo
de Vizcaia y Humboldt, rango: ~0,3-1,6
mmd-'; Aldanondo et al. 2009; Gémez et
al. 2012) que en ecosistemas menos pro-
ductivos asociados a la plataforma con-
tinental y/o zonas estuarinas del océano
atlantico (~0,12-0,74 mmd-"; Brown et al.
2012; Buratti & Hernandez 2015). Para el
caso de las fases larvales < 25 mm LT, la
informaciéon esta restringida mayorita-

riamente E. ringens en el ecosistema de
Humboldt donde se han reportado tasas
de crecimiento variables, aunque en ran-
gos similares entre zonas septentrionales
(ca. 0,5-0,94 mmd'; Contreras et al. 2015)
y meridionales (ca. 0,34-0.98 mmd-'; Mo-
lina-Valdivia et al. 2018). Dos estudios se
focalizaron en larvas de una especie en-
démica, la sardina comun (Strangomera
bentincki), de la zona central de Chile, los
cuales reportaron valores de crecimiento
larval promedio de ~0.33 mmd" (Rodri-
guez-Valentino et al. 2015; Molina-Valdi-
via et al. 2018), que tendio a situarse den-
tro de los limites de crecimiento larval de
engraulidos de varios ecosistemas en el
hemisferio norte (i. e. Peck et al. 2013),
aungue menores que anchoveta.

A nivel intra-especifico los resultados de
los trabajos presentados muestran en
general una gran variabilidad del cre-
cimiento de juveniles a nivel estacional,
presumiblemente vinculada a las fluc-
tuaciones de los controladores ambien-
tales del crecimiento en esas etapas. Por
ejemplo, (Brown et al. 2012; Buratti &
Hernandez 2015) reportaron influencia
estacional de la temperatura superficial
del mar sobre el crecimiento temprano
de juveniles Engraulis anchoita en las cos-
tas de Argentina y Brasil. A nivel espacial
la variabilidad del crecimiento también
fue evidente en juveniles recolectados en
areas costeras y oceanicas de E. encrasico-
lus en el Golfo de Vizcaia (Aldanondo et
al. 2009). Contrariamente, la informacion
sobre crecimiento larval reportada hasta
ahora, dentro del marco del SIBECORP,
muestra una menor variabilidad a nivel
intra-estacional e interanual, como ha
sido el caso para la anchoveta E. ringens
en las costas chilenas, cuando se compa-
ra una misma area geografica (Contreras
et al. 2015; Rodriguez-Valentino et al.
2015). Ciertamente esta informacion es
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demasiado parcial para establecer algu-
nas inferencias, aunque es importante
destacar que las larvas de pequeiios pela-
gicos eclosionan muy poco desarrolladas
lo que redunda en un potencial de creci-
miento reducido en sus primeras etapas y
gque podria acentuarse alin mas en espe-
cies de aguas templadas y altas latitudes,
donde las temperaturas son mas frias. A
ello se suma el hecho de que las larvas
recolectadas y analizadas forman parte
de una poblacién original, con distintos
niveles de nutricion que sufrira elevadas
mortalidades naturales. Por consiguien-
te, es razonable inferir que en estas con-
diciones resulte mas complejo detectar
diferencias en el crecimiento en funcién
de la variabilidad ambiental. Contraria-
mente, los juveniles representan a los
sobrevivientes y por ende sus estructuras
calcificadas debieran contener las sefales
de los forzantes ambientales que mode-
laron su transicion exitosa por su fase lar-
val.

Es importante destacar también que
hasta la fecha la mayoria de los traba-
jos orientados a caracterizar la historia
de vida temprana de peces, han utiliza-
do a la longitud del ejemplar como va-
riable que cuantifica las variaciones del
crecimiento somatico. Sin embargo, es
conocido que el crecimiento en longitud
se torna alométrico en la mayoria de los
pequeios peldgicos durante la fase de
transicion de larva a juvenil, aunque no
ha sido revelado si esta detencién del
crecimiento se vincula estrictamente a un
mecanismo fisioldgico. Por consiguiente,
es importante buscar también indicado-
res complementarios que permitan cuan-
tificar las condiciones nutricionales de las
primeras fases de desarrollo en pequeios
pelagicos, y algunos estudios han comen-
zado a proporcionar informacion que
puede contribuir con este proposito (e. g.
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Hernandez-Santoro et al. 2013; Cuttitta
et al. 2009; Do Souto et al. 2018; Boyra
et al. 2009). Finalmente, como corolario
se recomienda continuar monitoreando
el crecimiento temprano en pequeiios
peladgicos, a nivel intra e inter-especifi-
co y entre ecosistemas usando distintos
enfoques. La acumulacién e integracion
de informacion permitira revelar cual es
el estado ontogenético (e. g. endpoint)
donde sea factible cuantificar con mayor
confiabilidad la variabilidad del creci-
miento, con el fin de contribuir a gene-
rar indices que den cuenta de la salud y/o
condicién inicial de una poblacién y sus
repercusiones potenciales en la variabili-
dad del reclutamiento.

2.10. Reclutamiento

La caracteristica principal de los peque-
flos pelagicos es su corta vida y rapido
crecimiento, lo que ademas trae consi-
go que un alto porcentaje de la captura
del ano esté sustentada por ejemplares
reclutas. En este escenario, seria de vital
importancia el contar con algun tipo de
indicador que permita el pronéstico tem-
prano de la condicion del stock y de su
sentido de cambio, el cual seria de gran
utilidad para la evaluacién y la adminis-
tracién pesquera. Sin embargo, esto in-
volucra de alguna forma el pronosticar la
fuerza del reclutamiento a partir de algu-
na medida de productividad, lo que re-
presenta un gran desafio para la ciencia
pesquera, ya que implica establecer una
relacién del tipo Stock-Recluta (SR). La
relacion SR involucra la idea de que: 1) el
numero anual de reclutas de un stock de
peces es positivamente relacionado a la
biomasa del stock desovante, al menos a
bajos niveles (Myers & Barrowman 1996;
Gilbert 1997); 2) que la biomasa desovan-
te es una medida del potencial reproduc-
tivo del stock, lo que ha sido uno de los
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mayores paradigmas en la administracion
pesquera y en estudios sobre el recluta-
miento (Takasuka et al. 2019); y 3) que
existen mecanismos compensatorios que
reducen el numero de reclutas por deso-
vante cuando el tamafo del stock incre-
menta (Parrish et al. 1986; Hilborn & Wal-
ters 1992). Sin embargo, la variabilidad
de los datos es tan grande que incluso
la forma de la relacion SR no puede ser
determinada con confianza para un stock
en particular (Koslow 1992). Numerosos
estudios explican la debilidad o ausencia
de una relacién stock recluta en los peces
pelagicos pequeios, como consecuencia
de las fluctuaciones climaticas que afec-
tan la supervivencia desde la eclosién
hasta el reclutamiento, de modo que el
reclutamiento se desacopla en gran me-
dida de la biomasa reproductora (Canales
et al. 2020). La debilidad de la relaciéon
stock recluta en los pequefios pelagicos
es, por tanto, un problema grave, ya que
podria llevar a la inferencia de que las
limitaciones del crecimiento de la pobla-
cion que dependen de la densidad son
débiles o no existen. Sin embargo, alter-
nativamente podria ser que la relacion SR
sea en si mismo el problema (Canales et
al. 2020).

Se ha estudiado la sincronia y cambios de
nivel en la magnitud del reclutamiento
en escalas de tiempo decadales e inter-
decadales. Esto implica que distintas po-
blaciones de pequeios pelagicos podrian
estar fluctuando sincrénicamente modu-
ladas por la variabilidad ambiental de
baja frecuencia. Las implicancias de cam-
bios de nivel (o de régimen) en el recluta-
miento, implica que si bien la biomasa re-
productora es importante, son mas bien
los procesos que determinan el éxito del
reclutamiento los que guian a la biomasa
reproductora, por lo que se ha planteado
la alternativa de cambiar el paradigma

Stock-Recluta, por uno Recluta-Stock, es
decir, en vez de seguir pensando en un
stock reproductor que produce un cierto
nivel de reclutas (relacién Stock Recluta),
pensar en los reclutas que ingresan y de-
terminan un nivel de stock reproductor,
que es sobre el cual se efectua la pesca.
En otras palabras, trasladar el problema a
una fase en la que se cuente con la infor-
macion suficiente para desarrollar indices
de prondstico de la condicién del stock y
de su sentido de cambio.

2.11. Perspectivas

Se conoce que los pequeios pelagicos se
desarrollan bajo condiciones impuestas
por forzantes ambientales que determi-
nan el éxito de su desove. En general, la
escala intra-estacional es la menos estu-
diada para conocer la relacién ambien-
te-recurso, en particular con la formacién
de agregaciones, transporte y deriva, y
rutas de migracion/dispersion. Por otra
parte, se requiere conocer la envoltura
ambiental/climatica relacionada con el
reclutamiento desde la escala de los pro-
cesos que afectan a los primeros estadios
de vida, reclutamiento, y patrones de
fluctuacién decadales e interdecadales
(Claramunt et al. 2016).

Existen vacios de conocimiento en rela-
cion con la estrategia de asignacion de
recursos para la produccion de huevos,
la cual puede ser mas complicada que la
considerada hasta el momento, es decir
si la energia para la reproduccién pro-
viene de reservas (Capital breeding) o de
la ingesta durante la estacion (Income
breeding), lo cual podria explicar fluc-
tuaciones en los periodos reproductivos.
Por otra parte, como resultado del incre-
mento en el conocimiento de las fuentes
y magnitud de la variabilidad en el po-
tencial reproductivo, es posible desarro-
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llar indices alternativos de productividad
biolégica que podrian explicar una frac-
cién significativa de las fluctuaciones del
reclutamiento. En términos de la sobre-
vivencia de estadios tempranos, se sabe
que hembras de pequeios pelagicos en
distintos meses de la estacion reproducti-
va producen huevos con distinta calidad,
gue se traducen en cambios en la proba-
bilidad de sobrevivencia.

Aspectos como la fidelidad a la zona de
desove y los periodos de transiciéon lar-
va-juvenil son los aspectos menos cono-
cidos en pequefios peldgicos, pero que
tienen el potencial de cambiar nuestro
modelo conceptual de su dindmica po-
blacional. El uso de marcadores como aci-
dos grasos en tejidos, isétopos estables
y microquimica de otolitos, son técnicas
modernas que podrian ayudar en aumen-
tar el conocimiento relacionado con la
influencia ambiental, migraciéon parcial,
y discriminacién de efectos maternales y
ambientales sobre la migracién vertical
de estadios de huevo y larvas (Claramunt
etal. 2016).

La distribuciéon del desove varia inte-
ranualmente, pero es posible identificar
areas de desove recurrentes que se tipi-
fican como areas de retencion, costeras
y caracterizadas como centros de acciéon
biolégica. En las regiones de Chile y Perd,
ante la ocurrencia de eventos El Nifio o
La Nifa, el desove tiende a desplazarse
hacia el sur o norte por la costa. En el
contexto de sitios de desove recurrentes,
la caracterizacion de areas de desove in-
usuales o no aptas puede ayudar a con-
trastar el éxito del desove (Claramunt et
al. 2016).

Se ha estudiado la sincronia y cambios
de nivel en la magnitud del recluta-
miento en escalas de tiempo decadales
e interdecadales. Esto implica que las
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poblaciones de pequefios pelagicos po-
drian estar fluctuando sincrénicamente
moduladas por la variabilidad ambien-
tal de baja frecuencia. Las consecuencias
de cambios de nivel (o de régimen) en
el reclutamiento significan que, si bien
la biomasa reproductora es importante,
son mas bien los procesos que determi-
nan el éxito del reclutamiento los que
guian a la biomasa reproductora. Estos
nuevos hallazgos estdn generando una
serie de cuestionamientos respecto de la
dinamica poblacional, desde una nueva
conceptualizacion del proceso e intensi-
dad del reclutamiento y donde el creci-
miento temprano acelerado podria jugar
un rol clave en la sobrevivencia de la pro-
genie. Es importante destacar que larvas
y juveniles que crecen mas rapidamente
y tienen un mayor tamafo a una misma
edad, pueden tener mayores posibilida-
des de sobrevivir que sus contrapartes
de crecimiento lento, mecanismos que
han sido reportados en otros teleésteos
bajo la hipoétesis crecimiento-mortalidad
(Anderson 1988; Meekan et al. 2006;
Takasuka et al. 2003, 2004). Por lo tanto,
evaluar los mecanismos “ser mas grande
es mejor"” versus “crecer rapido para in-
crementar la probabilidad de sobrevivir”
son aspectos relevantes que merecen ser
estudiados para lograr una base expli-
cativa del reclutamiento. A esto se debe
sumar la importancia de la desconocida
fase de transicién larva-juvenil, donde
algunos indicadores de reclutamiento
podrian ser obtenidos. En este contexto,
se subraya como brecha la escasez de es-
tudios en crecimiento larval en pequefios
pelagicos, a pesar de que existen moni-
toreos ictioplancténicos que podrian ser
optimizados para este fin.

En general, la distribucién de las especies
icticolas estd asociada a determinadas
masas de agua, las cuales poseen cier-




Dinamica reproductiva en el dominio pelagico

tas caracteristicas fisicoquimicas como la
temperatura y la densidad. Determina-
dos cambios en dichos parametros se ve-
ran reflejados en variaciones en la colum-
na de agua, resultando en una alteracién
de la estratificacion vertical. Como resul-
tado, las especies fito y zooplancténicas,
generalmente asociadas a esas areas pue-
den verse afectadas, lo cual puede indu-
cir cambios en las areas de alimentaciény
reproduccién de los distintos estadios de
desarrollo de los peces que habitan esas
zonas. Cualquier variacion en los valores
de esos parametros por fuera del rango
de tolerancia de la especie puede dar
como resultado un cambio en su distri-
bucién espacial y/o temporal, alterando
las ventanas de acople y desacople de los
predadores (peces) y sus presas (fito y/o
zooplancton). Perry et al. (2005), anali-
zando un periodo de 25 afios, han iden-
tificado cambios en la distribucién lati-
tudinal de especies de peces, de interés
comercial o no, como resultado de incre-
mentos de la temperatura del mar. Esos
autores concluyeron que las especies con
ciclos de vida cortos y tamafios pequeios
fueron las que mas experimentaron esos
cambios en la distribucién.

En las préoximas décadas se espera que los
ecosistemas pelagicos sufran cambios en
la temperatura, oxigenacion y producti-
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vidad, lo cual podria producir efectos en
la extension y calidad de los habitats que
ocupan los pequenos peldgicos; aunque
esas relaciones pueden llegar a ser com-
plejas y dificiles de predecir (Muhling et
al. 2018). Sin embargo, ya han reportado
un incremento de especies de anchoas y
sardinas de zonas templado-calidas (En-
graulis encrasicolus y Sardina pilchardus)
como resultado del cambio climatico en
el largo plazo.

Esto pone a los peces pelagicos pequeios
como especies sensibles a cambios clima-
ticos en el océano, y se espera que esas
poblaciones sean las primeras especies
en experimentar alteraciones o desplaza-
mientos latitudinales producto de varia-
ciones en los parametros fisicoquimicos
del agua. Es interesante pensar como
ciertas especies de pelagicos pequefios
de nuestra region (Engraulis ringens, E.
anchoita, Sprattus fuegensis, Scomber co-
lias) pueden llegar a ser utilizadas como
especies claves para detectar los efectos
del cambio climatico sobre los ecosiste-
mas marinos. Esto requerird la necesidad
de contar con informacion proveniente
de series de tiempo extensas para poder
asi analizar las variaciones en esas pobla-
ciones de peces por efectos del cambio
climatico en determinados sectores del
Atlantico y Pacifico Sur.
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3.1. Introduccion al
dominio demersal

Las especies demersales son aquellas que
estan asociadas con el fondo marino, ya
que viven mayormente en esta region,
donde obtienen su alimento o pueden
ocultarse de los predadores. Dentro de
esta categoria se diferencian dos grandes
grupos, aquellos organismos que son es-
trictamente bentdénicos, que viven sobre
el lecho marino como los peces planos,
o los bentopelagicos, que se desplazan
en la columna de agua en cercanias del
fondo como el bacalao o las merluzas.
Sin embargo, mas alla de la agrupacion
de las especies en diferentes dominios de
acuerdo a su distribucién espacial, en mu-
chos casos resulta complicado asociarlas
a un determinado habitat. Por ejemplo,
muchas especies consideradas demersa-
les, como la merluza comun (Merluccius
hubbsi), durante parte del ciclo diario se
distribuyen a lo largo de la columna de
agua con un comportamiento pelagico
(Irusta et al. 2016), mientras que otras
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tipicamente peldgicas, como el arenque
(Clupea harengus), son frecuentemente
capturadas cerca del fondo donde for-
man grandes concentraciones reproduc-
tivas (Brander 2001).

Las pesquerias demersales emplean una
gran variedad de métodos de captura,
tanto para peces como para invertebra-
dos que viven asociados al fondo. La ma-
yoria de estas pesquerias son mixtas, es
decir capturan una gran diversidad de
especies, lo cual dificulta la evaluacion
y manejo a partir de la asignacién de
cuotas, y generan un alto porcentaje de
descarte en algunos casos. Las especies
pertenecientes a este dominio, en gene-
ral son las mas consumidas y de mayor
valor comercial dentro de las platafor-
mas continentales en diferentes regiones
del mundo. Durante el siglo XX, debido
al marcado incremento de la actividad
pesquera mundial generado por el cre-
cimiento de las flotas comerciales, y a
las nuevas tecnologias para la deteccién
y captura de las especies, muchas de las
principales pesquerias demersales se han
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visto particularmente afectadas, y se en-
cuentran actualmente sobre explotadas
(FAO 2018). Esto ha llevado al desarrollo
de medidas de gestién, con la implemen-
tacion de areas y épocas de veda, la pro-
puesta de artes mas selectivas y de pla-
nes de manejo para la recuperacion de
los stocks. Para que estas medidas sean
realmente eficaces deben tener una base
cientifica, y para ello es necesario incre-
mentar el conocimiento sobre la biologia
y ecologia de estas especies, en particular
aquellos aspectos relacionados con la di-
namica poblacional, como son la repro-
duccién y el reclutamiento, a los fines de
realizar un manejo de estos recursos sos-
tenible en el tiempo.

Durante los SIBECORP realizados desde
2009 el 35% de los trabajos presentados,
excluyendo el grupo de los elasmobran-
quios, correspondieron a estudios sobre
especies demersales. La mayoria de estas
presentaciones se focalizaron en pesque-
rias de plataforma externa que consti-
tuyen importantes recursos comerciales
para los diferentes paises (83 trabajos),
el resto correspondié a especies costeras
(29 trabajos) e invertebrados comerciales
(25 trabajos). Teniendo en cuenta la te-
matica principal propuesta durante estos
eventos, en el presente capitulo se des-
criben las caracteristicas generales de las
pesquerias demersales mas importantes
de la regién iberoamericana, haciendo
hincapié en las estrategias reproductivas
de las especies y su importancia para el
proceso de reclutamiento.

3.2. Principales
pesquerias de la
region lberoamericana

En la regién iberoamericana, las pesque-
rias demersales constituyen aproximada-
mente un 15% del total de los desembar-

ques del ambito marino, los cuales son
dominados principalmente por las espe-
cies pelagicas (Macchi et al. 2014). Estos
autores reportaron, segun las estadisticas
de FAO, que los paises con las mayores
capturas demersales en esta regién son
Argentina, Espafia, Brasil, Chile y Méjico,
en ese orden.

Las pesquerias demersales estan consti-
tuidas por un amplio espectro de especies
que abarcan ambientes muy disimiles, al-
gunas habitan mayormente en aguas de
la plataforma externa hasta el talud, y
otras se distribuyen Unicamente en regio-
nes costeras litorales, en profundidades
que no superan los 50 m. Algunas presen-
tan una mayor dependencia con el tipo
de fondo, como es el caso de las especies
de arrecife, de manera que su ciclo de
vida se encuentra directamente asociado
a este ecosistema, por lo cual suelen ser
mas susceptible a la degradacién ambien-
tal. Entre los recursos demersales marinos
también se encuentran los invertebrados
comerciales, en particular crustaceos vy
moluscos, que suelen ser especies de alto
valor comercial. En definitiva, dentro de
este grupo variado de especies, las estra-
tegias reproductivas muestran un amplio
abanico de categorias asociadas a la va-
riabilidad ambiental, generada tanto por
la distribuciéon latitudinal como por la
cercania a la costa. Por esta razén, para
analizar las diferentes pesquerias de la
region se decidié agrupar a las especies
en tres conjuntos principales, dos de ellos
corresponden al grupo de los peces, de
plataforma y costeros, y el tercero a los
invertebrados comerciales.

3.2.1. Pesquerias de peces de
plataforma externa o de altura

Dentro de las pesquerias de peces demer-
sales de altura, el grupo mas significativo
en cuanto a su importancia por los volu-
menes de captura para gran parte de los
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paises de la region es el de las merluzas.
En la Peninsula Ibérica, la merluza euro-
pea (Merluccius merluccius) constituye un
importante recurso comercial para la flo-
ta pesquera espafola y portuguesa, tanto
artesanal como industrial. Es una especie
de aguas templadas que, en el Océano
Atlantico, se distribuye desde Mauritania
(18°N) hasta Noruega e Islandia (76°N), y
habita a profundidades entre 30 y 1000
m. En esta regién se asume que hay dos
stocks principales separados por el cafidn
de Cabo Bretén, el norteiio que abarca
desde el Golfo de Vizcaya hasta Noruega
y el surefo que incluye desde Mauritania
hasta la costa Cantéabrica (ICES 2017). En
el mar Mediterrdneo existe otro stock,
pero es de menor magnitud y se conside-
ra actualmente en sobre explotacion.

En la regién del Océano Atlantico Su-
doccidental (ASO) se destaca la merluza
comun, Merluccius hubbsi, cuya distri-
bucion latitudinal abarca desde el norte
de Rio de Janeiro, en Brasil, hasta los 55°
S en Argentina, entre 50 m y 500 m de
profundidad (Vaz-Dos-Santos et al. 2009;
Cousseau & Perrota 2013). Se trata de
una especie caracteristica de las aguas
subantarticas, euritérmica y eurihalina,
que realiza migraciones verticales duran-
te el ciclo diario (Irusta et al. 2016). A lo
largo de su distribucion latitudinal se dis-
tinguen diferentes stocks pesqueros, en
Brasil hay una poblacién nortefia, entre
21° y 29°S, y una surefia entre esta ulti-
ma latitud y los 34°S (Vaz-Dos-Santos et
al. 2009). En Argentina también se con-
sideran dos unidades o efectivos pes-
queros principales: el stock Bonaerense
(34°-41°S) compartido entre Argentina y
Uruguay, y el stock Patagénico (41°-55°S),
que es el de mayor abundancia (Irusta et
al. 2016). En el ASO, otras pesquerias de-
mersales de importancia dentro del gru-
po de las merluzas son aquellas que inclu-
yen especies que habitan mayormente en
latitudes altas, al sur de los 38°S, como es
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el caso de la merluza de cola (Macruronus
magellanicus) y la merluza de tres aletas
o polaca (Micromesistius australis), esta
ultima con un comportamiento mesope-
lagico, pero capturada mayormente en el
dominio demersal (Cousseau & Perrota
2013). Estas especies se distribuyen tam-
bién en el Océano Pacifico Sudoriental
(PSO), en un rango de latitudes similar al
Atlantico, donde constituyen importan-
tes recursos para las pesquerias de Chile.
La merluza austral (Merluccius australis)
también se distribuye en ambas marge-
nes de Sudamérica, principalmente al sur
de 40°S, alcanzando profundidades de
hasta 800 m en el Océano Pacifico y 400
m en el Atlantico (Cousseau & Perrota
2013). Una especie del grupo de las mer-
luzas exclusiva del PSO es Merluccius gayi
gayi, con una amplia distribucién latitu-
dinal que abarca desde el norte de Peru
(5°S) hasta los 47°08'S en el sur de Chile
(Cerna & Oyarzun 1998).

Fuera del grupo de las merluzas, otra pes-
queria demersal de importancia para la
region lberoamericana es la que corres-
ponde a las especies del género Genyp-
terus sp., donde se destaca G. blacodes.
Esta especie también se encuentra a
ambos lados de la costa de Sudamérica,
principalmente al sur de los 34°S, en pro-
fundidades que oscilan entre 50 y 500 m
(Paredes & Bravo 2005). En cuanto a la
Peninsula Ibérica, en aguas del Océano
Atlantico, otras especies de altura que se
destacan son los rapes (Lophius piscato-
rius y L. budegasa) y los gallos (Lepidor-
hombus whiffiagonis y L. boscii) (ICES
2020; Junta de Andalucia 2004) captura-
das en pesquerias mixtas de arrastre de
fondo. En el Mediterrdneo Occidental
(MO) el grueso de las pesquerias son cos-
teras, aunque algunos barcos de arrastre
operan también en la zona externa de la
plataforma continental y el talud captu-
rando principalmente merluza europea
(Lleonart 2011).
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3.2.2. Pesquerias de peces coste-
ros o de bajura

Las pesquerias costeras en la region Ibe-
roamericana incluyen tanto aquellas
consideradas artesanales como semi-in-
dustriales. En general tienen una com-
plejidad mayor que las de plataforma,
debido a que algunas se desarrollan en
ambientes litorales mayormente alte-
rados por la actividad humana, utilizan
gran diversidad de artes, y en muchos ca-
sos se trata de pesquerias multiespecifi-
cas con altas tasas de descarte.

En las aguas del Atlantico Norte, mas con-
cretamente en la Peninsula Ibérica, la ma-
yor parte de los buques registrados de-
sarrollan este tipo de pesqueria. Para la
pesca se emplean mayoritariamente artes
de arrastre y enmalle, y en algunas zonas
(e. g. Galicia), un mismo barco puede al-
ternar distintos tipos de arte a lo largo
del afo en funcién de la especie o espe-
cies que se desea capturar en cada mo-
mento, lo cual depende de las variaciones
estacionales en abundancia y cotizacion
de las mismas. Una de las principales es-
pecies demersales objetivo de la flota de
bajura es Trisopterus luscus, y en menor
medida se destacan los esparidos como el
sargo (Diplodus sargo), la dorada (Sparus
aurata), perciformes como la lubina (Di-
centrarchus labrax) y peces planos como
Solea solea o Dicoglossa cuneata. El sar-
go habita en fondos rocosos y praderas
de fanerégamas marinas por encima de
los 50 m, mientras que la dorada es mas
propia de fondos arenosos y praderas de
zonas estuarinas o marinas por encima de
150 m de profundidad. La lubina es una
especie eurihalina que puede vivir tanto
en la boca de los rios como en mar abier-
to, y se distribuye tanto en el Atlantico
como en el Mediterrdneo. S. solea habita
en fondos blandos de arena y limo por
encima de los 150 m, mientras que D. cu-
neata habita principalmente en fondos
arenosos de hasta 450 m de profundidad.

En el MO los salmonetes (Mullus barbatus
y M. surmuletus) son las principales espe-
cies comerciales para la pesca costera.

En Latinoamérica los paises que registran
las mayores capturas de especies costeras
demersales son Argentina y Brasil (FAO
2011). En Argentina se considera flota
artesanal aquella compuesta por embar-
caciones pequefias (menores de 10 m de
eslora), que utilizan distintas artes de
captura, como redes de arrastre, agalle-
ras, lineas con anzuelos, trampas, etc. El
resto de la flota costera opera en general
con artes de arrastre en zonas mas ale-
jadas de la costa, pero a profundidades
que no superan los 50 m. En Brasil la flota
artesanal incluye una gran variedad de
embarcaciones, la mayoria con una ca-
pacidad menor a 20 t, pero responsables
del 54% del total de las capturas marinas
de ese pais (FAO 2011). Las pesquerias de
pequefa escala en Brasil se encuentran
mayormente en la regién nortefia, mien-
tras que en la zona sur predominan las
industriales.

En el area del ASO uno de los grupos
de peces costeros mas importantes en
cuanto a su abundancia y distribuciéon
espacial es el de los esciénidos, donde se
destacan la corvina rubia (Micropogonias
furnieri), 1a pescadilla de red (Cynoscion
guatucupa), la pescadilla real (Macrodon
ancylodon), el pargo (Umbrina canosai)
y la corvina negra (Pogonias cromis). La
mayoria de estas especies se encuentra
en fondos de arena y fango, algunas se
distribuyen sélo en aguas salobres o en
estuarios, otras en aguas marinas y otras
desarrollan parte de su ciclo de vida en
los estuarios y se desplazan a los am-
bientes marinos en la etapa adulta, por
lo que estan sometidas a una amplia va-
riacion ambiental (Militelli et al. 2013b).
Otro grupo importante para las pesque-
rias costeras de Brasil, Uruguay y Argen-
tina son los lenguados, en particular por
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su gran valor econémico, entre los que
se destacan las especies Paralichthys pa-
tagonicus y P. orbignyanus (Cousseau &
Perrotta 2013). En el conjunto del varia-
do costero demersal, se destaca también
por su abundancia en las capturas el pez
palo, Percophys brasiliensis (Tomo 1969).

Un grupo particular de especies costeras
asociadas a las caracteristicas del fondo
son aquellas que habitan en arrecifes ro-
cosos, las cuales tienen en comun ser re-
cursos de alto valor comercial, debido a la
calidad de su carne. En general estas es-
pecies son capturadas como fauna acom-
pafiante en la pesca demersal de arrastre,
aunque algunas también son objeto de
pesca directa con trampas o nasas. En el
ASO, tanto en las costas del sudeste de
Brasil como en la regiéon bonaerense de
Argentina, algunas de las especies mas
frecuentes dentro de este grupo son el
mero (Ancanthistius patachonicus), el be-
sugo (Pagrus pagrus) y el salmén de mar
(Pseudopercis semifasciata). Estas espe-
cies alcanzan en su distribucién espacial
las aguas patagonicas, donde también
predominan el chanchito (Pinguipes bra-
silianus) y la cabrilla (Sebastes oculatus)
(Galvan et al. 2009).

3.2.3. Pesquerias de invertebrados

Entre las pesquerias demersales de mayor
valor comercial se encuentran aquellas
dirigidas a la captura de crustaceos (lan-
gostino, camarén, centolla y cangrejos),
moluscos bivalvos (almejas, vieiras, meji-
llones, etc.) y cefalépodos (pulpos, cala-
mar y calamarete, etc.). Los métodos de
captura van desde la colecta manual o
por buceo, como en el caso de algunos
bivalvos y moluscos, hasta la pesca de
arrastre con rastras, como en las vieiras,
o con redes tangoneras como en los lan-
gostinos.

En la regién del Atlantico Norte, co-
rrespondiente a la Peninsula Ibérica, la
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principal pesqueria de invertebrados de
plataforma es la de cigala (Nephrops
norvegicus) y, en menor medida, cefalo-
podos como la pota nortefia (lllex ille-
cebrosus) y otros crustaceos decdpodos
como Melicertus kerathurus. La cigala se
distribuye desde las aguas de Marruecos
a las del Mar de Noruega, y también en el
Mediterraneo, donde habita fondos are-
nosos y limosos entre los 20 y 800 m de
profundidad; la pota nortefia se distribu-
ye por todo el Atlantico Norte, desde las
costas americanas a las europeas, mien-
tras que M. kerathurus se distribuye en
fondos arenosos de aguas salobres y poco
profundas (< 93m) entre Mauritania y el
Canal de la Mancha, y por todo el Medi-
terraneo. En el MO la principal pesqueria
en cuanto a volumenes de capturay valor
comercial es la de gamba roja (Aristeus
antennatus), que se realiza con arrastre
de fondo en la plataforma y el talud con-
tinental (Lleonart 2011). En cuanto a los
invertebrados de las zonas costeras de la
Peninsula Ibérica, en el Atlantico se des-
tacan el pulpo comun (Octopus vulgaris),
la pota nortefia, la sepia (Sepia officina-
lis), la cigala y M. kerathurus, mientras
que en el MO las especies mas capturadas
son el pulpo comun, la gamba blanca (Pa-
rapenaeus longirostris) y la sepia. El pul-
po comlUn es una especie ampliamente
distribuida, que habita fondos arenosos
y rocosos entre la costa y los 350 m de
profundidad, mientras que la sepia se en-
cuentra mayormente en fondos arenosos
de la zona submareal hasta los 250 m de
profundidad; ambas son especies de vida
corta que mueren tras la reproduccién.
Por su parte, la gamba blanca es también
una especie de vida corta que se distribu-
ye a ambos lados del Atlantico, en fondos
arenosos y limosos entre los 20 y 800 m
de profundidad. Respecto a los moluscos
bivalvos, las especies mas representati-
vas en la Peninsula Ibérica por su valor
comercial y volumen de capturas son: el
berberecho (Cerastoderma edule), las al-




Dinamica reproductiva en el dominio demersal

mejas del género Ruditapes, la clica (Spi-
sula solida), la chirla (Chamelea gallina),
la coquina (Donax trunculus) y la navaja
(Ensis siliqua) (Pesca de Galicia 2019).

En la regién Latinoamericana el crusta-
ceo comercial de mayor importancia en
cuanto a los niveles de captura es el lan-
gostino, Pleoticus muelleri, cuya distri-
bucion abarca desde Rio de Janeiro, en
Brasil, hasta la provincia de Santa Cruz
(50°S), en Argentina, en un rango de pro-
fundidades que oscilan entre 3y 120 m.
Se trata de una especie neritico-costera
de aguas templado-frias, con un ciclo de
vida relativamente corto y una tasa de
crecimiento variable, dependiendo del
area de distribuciéon y la estacion del afo
(de la Garza et al. 2017). Lo sigue en rele-
vancia la centolla, Lithodes santolla, que
es un crustaceo benténico de gran valor
comercial, que habita las aguas frias sud-
americanas, tanto en el Océano Pacifi-
co, desde la isla de Chiloé hasta el Cabo
de Hornos, como en el Atlantico, desde
Uruguay hasta el Estrecho de Magallanes
(Macpherson 1988). Dentro del grupo de
los moluscos benténicos, en la zona del
ASO se destaca la vieira patagénica, Zy-
gochlamys patagonica, que presenta una
distribucion geografica similar a la obser-
vada para la centolla, tanto en el Océano
Pacifico como en el Atlantico (Gutiérrez
& Defeo 2003). Las principales agregacio-
nes de esta especie se superponen con el
sistema frontal del talud, donde se for-
man los bancos més importantes, a pro-
fundidades cercanas a los 100 m (Bogazzi
et al. 2005).

Finalmente, entre los invertebrados co-
merciales de mayor abundancia en la
zona del ASO se destaca el calamar, llex
argentinus, que es una especie neriti-
co-ocednica capturada principalmente
en el dominio demersal, cuya distribu-
cién abarca entre 23° y 54°S, con mayor
frecuencia al sur de 40°S (Brunetti et al.

1998). Su area de influencia se encuen-
tra limitada a las aguas templado-frias
de origen subantartico, particularmente
de la Corriente de Malvinas. El calamar
presenta un ciclo de vida anual, y en la
regién del ASO se han identificado al me-
nos cuatro stocks o grupos desovantes
principales (Brunetti et al. 1998).

3.3. Estrategias repro-
ductivas en las espe-
cies demersales

Las caracteristicas del ciclo de vida de las
especies, en particular los aspectos refe-
ridos a la reproduccién y reclutamiento,
presentan diferencias asociadas con el
ambiente. Es por ello que en caso de los
organismos demersales, en comparacion
con los de vida pelagica, es comun ob-
servar mayor variabilidad en los estilos
reproductivos, debido a la gran diversi-
dad de ecosistemas que habitan. De to-
das maneras, cuando consideramos los
rasgos reproductivos mas importantes de
estas especies (Tabla 3.1), se observa que
en la region de aguas templadas o tem-
plado-frias la gran mayoria de los peces
presenta sexos separados (gonocoricas)
con fecundacién externa, y la puesta se
da mayormente en forma parcial con fe-
cundidades altas. Los periodos reproduc-
tivos suelen ser relativamente extensos y
estan sincronizados con los momentos de
mayor productividad en el ambiente.

En general, las especies con un ciclo re-
productivo mas extenso se caracterizan
por presentar un reclutamiento constan-
te de ovocitos en vitelogénesis durante la
estacion de desove, por lo que la fecun-
didad se considera indeterminada (Hun-
ter et al. 1992). En el caso de las especies
demersales, este patron suele observarse
principalmente en organismos que habi-
tan latitudes bajas o intermedias, donde
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la estacionalidad es menos marcada y la
actividad tréfica no evidencia un patréon
ciclico, de manera que hay una incorpo-
raciéon de energia constante durante el
desove (income breeding). Por el contra-
rio, en las latitudes altas, donde los perio-
dos con buena disponibilidad de alimen-
to son mas acotados durante el afio, las
especies suelen apostar a una acumula-
cion de energia antes de la reproduccion
(capital breeding). En este caso, el nUme-
ro de ovocitos a ser expulsados durante el
periodo de desove queda establecido al
inicio de ese periodo, por lo que patrén
de crecimiento ovocitario se considera
determinado (Murua & Saborido-Rey
2003). De todas maneras, esta no es una
regla general que pueda aplicarse a to-
das las especies, dado que hay numerosas
excepciones en cada regién.

3.3.1. Peces de plataforma externa

Ciclo reproductivo y desove

En este grupo de organismos, en gene-
ral la mayor plasticidad entre los distin-
tos aspectos de la estrategia reproducti-
va se observa en la extension y seleccion
de la estacion de puesta. Este rasgo re-
productivo en gran medida se encuen-
tra definido por la estacionalidad en las
condiciones ambientales, que inciden en
los ciclos de produccién primaria y se-
cundaria, cuya extension depende de la
distribucion latitudinal de las especies.
En las aguas templadas y templado-frias
del ASO, por ejemplo, la merluza comun
muestra variaciones a lo largo de su dis-
tribucion latitudinal. En el sur de Brasil y
en la regiéon Bonaerense la actividad re-
productiva ocurre mayormente en otofo
— invierno (Vaz-Dos-Santos et al. 2009),
mientras que el stock Patagoénico desova
en primavera-verano (Macchi et al. 2004).
Mas alla de las diferencias estacionales, el
rango de temperaturas en el cual se re-
gistra la puesta de la merluza comun es
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similar para los stocks (Rodrigues et al.
2015), pero las condiciones de producti-
vidad en las zonas de cria muestran gran-
des diferencias. El desove de la poblacién
patagdnica se encuentra asociado a un
sistema frontal que cumple con los postu-
lados de la triada de Bakun (1996), lo cual
genera la retencién de los primeros esta-
dios de vida en zonas de alta productivi-
dad (Pajaro et al. 2005; Alvarez-Colombo
et al. 2011). Esta caracteristica permite
asegurar una mayor tasa de superviven-
cia larval, lo cual incide en reclutamien-
tos mas altos y en una mayor biomasa
poblacional, en comparaciéon con el stock
Bonaerense (Rodrigues et al. 2015). En la
zona central de Chile, M. gayi gayi deso-
va principalmente entre fines de invierno
y primavera (agosto — noviembre), con
un segundo pico de puesta en el verano
tardio y otofio (marzo — abril) (Landaeta
& Castro 2006). El desove de primavera,
asociado a los procesos de upwelling,
involucra a los ejemplares de mayor ta-
mafio y ocurre aguas afuera; posterior-
mente las larvas son transportadas ha-
cia las areas de cria en la costa (Vargas
et al. 1997). El desove de verano tardio
ocurre en aguas mas costeras y corres-
ponde principalmente a ejemplares de
menor tamafo (Landaeta & Castro 2006).
Es por ello que la actividad reproductiva,
en este caso, muestra variaciones espacia-
les asociadas con la composicion de tallas
de la poblacion. En el caso de la merluza
austral (M. australis), las investigaciones
sugieren que en el Pacifico esta especie
desova principalmente en invierno, en
cafones submarinos al borde de la plata-
forma chilena. Sin embargo, estudios de
abundancia de ictioplancton muestran la
existencia de huevos y larvas tempranas
tanto en la plataforma externa como en
el interior de fiordos y canales costeros
durante el invierno y la primavera, sugi-
riendo la existencia de por lo menos dos
grupos desovantes (Castro et al. 2009).
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La merluza europea, M. merluccius, al
igual que la comun también presen-
ta una gran plasticidad y capacidad de
adaptacion a las condiciones ambientales
(Dominguez-Petit 2007). En el Golfo de
Vizcaya el pico principal de actividad re-
productiva se produce entre enero y mar-
zo (Murua & Motos 2006), aunque se ha
observado también un pico secundario
en verano (Alvarez et al. 2001; Korta et
al. 2010); mientras que en el NO de la Pe-
ninsula Ibérica se observan consistente-
mente dos picos reproductivos anuales en
invierno-primavera y verano y, en ocasio-
nes, un tercer pico de menor intensidad
en otofo (Dominguez-Petit 2007, 2015).
En aguas de Portugal, se han reportado
diferencias en el comienzo y duracién de
la puesta en funcién del tamaio de los
individuos, con una estaciéon reproduc-
tiva larga (marzo-agosto) para hembras
mayores de 38 cm de longitud total, y
una estaciéon reproductiva corta en vera-
no (junio-agosto) para hembras menores
de esa talla (Costa 2013); mientras que en
el Golfo de Cadiz el pico de puesta prin-
cipal se observa en verano (Ramos et al.
1990). En el MO, considerado un stock in-
dependiente de los del Atlantico, el pico
de puesta de la merluza europea ha sido
registrado en otofio en el noroeste (Re-
casens et al. 1998) y en otofo-invierno
en el oeste del Mar Mediterraneo (Alheit
& Pitcher 1995). Cabe mencionar que en
ninguna de estas areas se ha demostrado
si una misma hembra se reproduce varias
veces en distintas estaciones reproducti-
vas durante el afo. La compleja dinamica
reproductiva de la merluza europea, espe-
cialmente en el stock sur (aguas atlanticas
de la Peninsula Ibérica), sugieren la posi-
bilidad de que existan dos o0 mas compo-
nentes de puesta dentro del stock repro-
ductor, o que la zona del Golfo Artabro
(NO Peninsula Ibérica) sea una zona de
solapamiento donde se mezclan indivi-
duos reproductores de uno y otro stock
(Saborido-Rey et al. 2018).

En las latitudes mas altas, como se
menciond previamente, los periodos
de desove son mas acotados, y algunas
especies pueden presentar menor nu-
mero de puestas parciales, inclusive has-
ta un desove Unico (total), por lo cual la
fecundidad anual es mas baja, y esto se
acompafa en general con huevos de ma-
yor tamafo, que desarrollan larvas con
tasas de supervivencia mas altas. Micro-
mesistius australis, por ejemplo, es un des-
ovante parcial, pero a diferencia de otras
merluzas, presenta un desarrollo ovoci-
tario tipico de especies con fecundidad
determinada (Pajaro & Macchi 2001).
Por tal razén el periodo reproductivo es
mas acotado, al igual que el numero de
puestas parciales. En la regiéon del ASO el
desove ocurre mayormente en cercanias
de la Islas Malvinas, asociado al frente de
talud, entre fin de invierno y principios
de la primavera, con un pico en el mes
de septiembre (Macchi et al. 2005). En
el Océano Pacifico el periodo de deso-
ve de esta especie ocurre entre agosto
y septiembre, similar a lo observado en
el Atlantico (Bernal et al. 2018). En las
aguas antarticas y subantarticas se des-
taca el grupo de los nototénidos, donde
se encuentran especies con estrategias
reproductivas particulares, tal es el caso
de Chaenocephalus aceratus, Parachaeni-
chthys charcoti y Champsocephalus gun-
nari. Este ultimo, conocido como pez de
hielo, es una de las especies mas abun-
dantes en las pesquerias de la regién
(Macchi & Barrera-Oro 1995). Se trata
de peces iteréparos, pero con desarro-
llo ovocitario sincrénico y un unico des-
ove anual (desovante total), de manera
que su estrategia consiste en concentrar
la energia disponible para la reproduc-
cién en una camada de huevos durante
la estacion anual (Macchi & Barrera-Oro
1995). Por esta razon, la fecundidad es
baja, pero los huevos son de gran tama-
Ao, dando origen a larvas con mayor tasa
de supervivencia. Algunas especies, como
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es el caso de P. charcoti o Ch. aceratus
presentan largos periodos de incubacion
y ademas protegen sus huevos durante
la fase de desarrollo embrionario, lo cual
permite disminuir las tasas de mortalidad
(Novillo et al. 2019). Cabe mencionar en
este caso, que la mayoria de las especies
con cuidado parental son aquellas que se
reproducen en zonas costeras dentro de
la regién antartica, como Harpagifer an-
tarcticus (Daniels 1978).

Dentro del grupo de las especies de pla-
taforma caracteristicas de aguas templa-
das y templado-frias, algunas presentan
particularidades en su estrategia repro-
ductiva. Tal es el caso de Genypterus bla-
codes, Conger orbignyanus y los rapes
(Lophius piscatorius y L. budegassa). La
primera es un desovante parcial con una
baja fecundidad por camadas, que se ca-
racteriza por presentar en los ovarios un
epitelio mucoso que alcanza su maximo
desarrollo durante el desove, lo cual per-
mite a esta especie liberar los huevos en
una masa mucosa, optimizando de esta
manera el proceso de fertilizacién (Freijo
et al. 2009). C. orbignyanus, por otra par-
te, es una de las pocas especies de peces
del ASO consideradas semélparas, es de-
cir que realiza un Unico desove durante
su ciclo de vida. Los estudios realizados
sobre la reproduccién de esta especie
muestran que el proceso de maduracién
gonadal se encuentra sincronizado con
el crecimiento corporal, y con la disminu-
cion de las reservas lipidicas acumuladas
en los ovarios (Figueroa et al. 2009). En
el momento previo al desove, los indivi-
duos migran hacia zonas mas profundas,
fuera de las areas de pesca, donde se pro-
duciria la puesta, posteriormente entra-
rian en un proceso de senectud hasta su
muerte (Figueroa et al. 2009). Los rapes
son iteréparos y ponedores totales, con
ovarios aplanados en los que los ovoci-
tos aparecen agrupados en pequefios
sacos pedunculados. De los 6 o 7 ovo-
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citos presentes en cada saculo sélo uno
se desarrolla completamente y es libera-
do al lumen tras la hidratacion (Domin-
guez-Petit com. pers.). Luego los huevos
quedan atrapados en una matriz mucosa
y son liberados al medio, posteriormente
eclosionan dentro de esta matriz, donde
también se desarrollan las larvas hasta al-
canzar estadios avanzados (Thangstad et
al. 2006).

Estrategias de distribucion energética

En algunas de las especies de aguas tem-
pladas es factible observar una dinamica
intermedia entre capital e income bre-
eding, es decir que la energia utilizada
para la reproduccién provendria tanto de
la acumulacién de reservas previas como
de la actividad tréfica durante la esta-
cion de desove. Esta estrategia mixta sin
duda es una gran ventaja desde el punto
de vista energético, que derivaria en una
mayor resiliencia reproductiva. Entre las
especies en las que se ha descripto esta
modalidad se encuentran la merluza eu-
ropea, M. merluccius (Dominguez-Petit &
Saborido-Rey 2010) y la merluza comun,
M. hubbsi (Leonarduzzi 2018). En el caso
de la merluza comun se ha planteado
como hipétesis que la estrategia de ali-
mentacién podria estar relacionada con
la talla de los organismos (Macchi et al.
2013; Leonarduzzi 2018). Estos autores
han observado que los reproductores
acumulan energia en el higado en la
etapa previa a la estacion reproductiva,
pero también se ha registrado una alta
incidencia de alimentacién durante el
desove. La actividad trofica es mas mar-
cada en las hembras de mayor tamafo,
que a su vez evidencian una temporada
reproductiva mas extensa con respecto a
las mas jovenes (Macchi et al. 2004). Esto
es asi, porque las hembras de mayor talla
tendrian la posibilidad de desplazarse ha-
cia aguas mas profundas durante la esta-
cion de desove, donde se encuentran las
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zonas de alimentacién principales de esta
especie (Macchi et al. 2013).

3.3.2. Peces costeros

En la region costera, la mayor variabilidad
ambiental asociada al aporte de las des-
cargas continentales, que afectan tanto
la salinidad como la temperatura, gene-
ran tacticas reproductivas mas complejas
en comparacién con las especies de pla-
taforma, donde estas variables son mas
estables. Esto afecta las modalidades de
puestay crianza, con la aparicion de com-
portamientos reproductivos particulares.
Por ejemplo, en aquellas especies que
muestran amplia distribucion latitudinal,
como los esciénidos, se observa gran va-
riabilidad en algunos rasgos reproducti-
vos, tales como la eleccidn de las zonas de
puesta, el comportamiento reproductivo,
la frecuencia reproductiva y la talla/edad
de maduracién (Militelli et al. 2013a, b;
Haimovici 2015). La corvina rubia es una
especie longeva, que puede presentar
desoves en estuarios, donde también se
desarrollan los primeros estadios de vida,
tal como sucede en la regién del Rio de
la Plata (Norbis & Galli 2012; Militelli et
al. 2013b; Acha et al. 2015), o desovar
en el ambiente marino y las larvas mi-
grar a zonas estuarinas, como sucede en
la regién de Rio Grande do Sul (Vieira &
Castello 1997). El desove estuarial de la
corvina rubia registrado en el Rio de la
Plata, esta relacionado con la existencia
de un frente salino muy marcado en esta
region, que actla como zona de reten-
cién y cria 6ptima para las larvas de esta
especie (Macchi et al. 1996; Acha et al.
1999, 2009). Este mismo patréon ha sido
descripto para otros esciénidos como Ma-
crodon ancylodon y Pogonias cromis (Mi-
litelli et al. 2013b). En el sur de Brasil, los
huevos y larvas de corvina rubia ingresan
desde el mar al estuario de la Lagoa dos
Patos, donde se desarrolla la etapa juve-
nil de esta especie y, posteriormente, los
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adultos salen de la laguna para desovar
en aguas marinas (Acha et al. 1999). Este
circuito migratorio es necesario para ase-
gurar el desove de este stock de corvina.
Por ejemplo, en la Lagoa Mirim, debido
al cierre de su conexién con el agua ma-
rina, se ha demostrado que los ejempla-
res adultos al no poder completar el ciclo
migratorio entran en fase de regresion
produciéndose la interrupcién de la re-
produccién (Castello & Braun Dos Santos
2015). En algunos representantes de los
esciénidos también se ha observado que
tienen la particularidad de emitir sonidos
durante la reproduccion. Por ejemplo, en
P. cromis los machos cuentan con paque-
tes musculares a ambos lados de la vejiga
natatoria, los cuales les permiten generar
un sonido particular previo a la cépula,
que facilitaria el encuentro y la fertiliza-
cion de los huevos (Saucier & Baltz 1992;
Norbis et al. 2018).

Las diferencias en las tacticas de desove
de estas especies también se han obser-
vado al considerar otros rasgos repro-
ductivos, como la extensién del periodo
de desove, la longitud de maduracién,
la frecuencia de puesta o el tamano de
los huevos. Por ejemplo, en la region de
aguas templadas, entre el sur de Brasil
(30°S) y el sur de la Provincia de Buenos
Aires (41°S), el desove de los esciénidos
ocurre principalmente en primavera-ve-
rano, pero estas mismas especies en las
regiones tropicales presentan periodos
reproductivos mas extensos, con una fre-
cuencia de puesta mas alta, una fecundi-
dad parcial mas baja y un tamafio de los
huevos menor. La madurez sexual tam-
bién se ve afectada por la temperatura,
de manera que la misma especie en lati-
tudes mas bajas, en los trépicos, tiende a
madurar a una talla menor que en las zo-
nas templadas. En este caso, la estrategia
de incorporacion energética de los stocks
responde al patrén clasico de los income
breeding, pero en otras especies costeras
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como Percophys brasiliensis (Rodrigues et
al. 2013) y Trisopterus luscus (McBride et
al. 2015), se ha reportado que presentan
una estrategia mixta, similar a descripta
para algunas merluzas.

Los lenguados conforman un grupo de
peces fuertemente asociados al fondo,
de gran importancia para muchas pes-
querias, en particular aquellas del género
Paralichthys sp. Se trata de especies que
realizan puestas parciales asincronicas,
con una frecuencia reproductiva alta y
una fecundidad parcial baja (Macchi &
Diaz de Astarloa 1996; Militelli 2011). El
bajo numero de ovocitos hidratados en
las hembras maduras es una caracteris-
tica general observada en otras especies
de peces planos, como el caso del género
Xystreuris sp. (Aubone 2006). Es posible
que esta particularidad, que lleva a un
menor numero de huevos por evento de
puesta, se encuentre asociada a la morfo-
logia tipica del cuerpo de los lenguados,
cuya compresion dorso-ventral limita el
desarrollo de los ovarios en la cavidad
abdominal.

En la regién costera, los peces de arre-
cifes rocosos se caracterizan en general
por ser especies longevas, de crecimien-
to lento, con limitada movilidad, dado
que residen durante largos periodos de
tiempo alrededor de los mismos lugares,
siendo vulnerables a la presion pesquera
(Lopez et al. 2020). Estas caracteristicas se
encuentran asociadas a estrategias repro-
ductivas particulares, dado que para po-
der asegurar su descendencia en este tipo
de ambientes, suelen recurrir a desoves
en lugares protegidos, con cuidado pa-
rental o mecanismos de cortejo durante
la reproduccién. El salmén de mar (Pseu-
dopercis semifasciata), por ejemplo, es un
desovante multiple con baja fecundidad
parcial que se reproduce durante la
primavera en el ASO (Macchi et al. 1995;
Gonzalez 1999; Lépez et al. 2018). Se tra-
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ta de una especie con dimorfismo sexual
durante la etapa adulta. En la fase juvenil
ambos sexos presentan coloracion amari-
Ila, pero después de la madurez sexual
los machos pueden metamorfosear a una
coloracién grisacea, alcanzando longitu-
des mayores que las hembras (Gonzalez
1999, 2006). Algunos de los machos ma-
duros de menor talla pueden permanecer
con la coloracién amarilla, lo cual seria
una estrategia mimética para evitar com-
petencia con los machos de mayor tama-
Ao (Gonzalez com. pers.).

En los arrecifes rocosos de la region del
ASO se encuentra el esparido Pagrus pa-
grus, que es una especie hermafrodita
(proteroginica), que presenta un ovo-
testis en su fase juvenil con predominio
del tejido ovarico (Cotrina & Christiansen
1994; Kokokiris et al. 1999). Es un deso-
vante parcial cuya actividad reproductiva
en la regiéon bonaerense ocurre en pri-
mavera y verano, pero con variaciones
temporales en funcién de su distribu-
cion latitudinal (Militelli et al. 2017). Las
especies hermafroditas de esta familia
son mas comunes en los ambientes cos-
teros de la Peninsula Ibérica, tanto en
la regién del Océano Atlantico como en
el MO, donde se observan diferentes es-
trategias reproductivas: hermafroditas
simultaneas o secuenciales (protandricas
y protoginicas), didndricas (machos pri-
marios y secundarios), diginicas (hembras
primarias y secundarias) o incluso espe-
cies en las que se combinan individuos
con diferentes tipos sexuales (Buxton &
Garrat 1990). Las mas habituales son las
especies protandricas como Sparus aura-
ta, Pagellus acarne o Pagellus bogaraveo,
aunque hay casos muy particulares como
el del sargo (Diplodus sargus) que incluye
individuos con sexos separados y herma-
froditas protandricos diginicos, es decir,
hay hembras primarias (nacen hembras)
y hembras secundarias (machos transfor-
mados en hembras) (Sadovy & Liu 2008).
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En el MO, P. bogaraveo se reproduce de
enero a mayo, el sargo de mayo a junio,
P. acarne de junio a septiembre y S. aura-
ta de octubre a enero (Bauchot & Hureau
1986; Chaoui et al. 2006). Todas estas es-
pecies se concentran en la costa para la
reproduccién (Bauchot & Hureau 1990),
en el caso de S. aurata, incluso pueden
desplazarse a lagunas costeras y zonas
estuarinas para tal propdsito, por lo que
las diferencias en la temporalidad de la
puesta podria ser una estrategia para re-
ducir la competencia interespecifica y ga-
rantizar el éxito reproductivo.

Otro grupo particular en cuanto a sus es-
trategias reproductivas son las especies
del género Sebastes sp., como S. oculatus,
que presenta fecundacién interna y ovo-
viviparidad (Sanchez & Acha 1988). En
la regién del ASO la fecundacion de las
hembras ocurre mayormente entre agos-
to y noviembre, mientras que la paricién
es entre septiembre y diciembre (Rodri-
gues 2019). Los estudios realizados en
esta especie demuestran que el embrion
se desarrolla Unicamente a partir del vi-
telo acumulado, por lo que se trata de
un viviparismo lecitotréfico (Rodrigues
2019).

En el Pacifico, el area costera ocupa una
franja mucho mas estrecha que en el
ASO, por lo que las especies demersales
en este ecosistema en general son menos
abundantes y no constituyen importan-
tes recursos comerciales. Algunas de ellas,
como el trombollito de tres aletas Helco-
grammoides chilensis, y los pejesapos Go-
biesox marmoratusy Sicyases sanguineus,
presentan una estrategia reproductiva
asociada a los ciclos lunares, a los fines
de aprovechar las condiciones de marea
para la dispersion de sus huevos (Lan-
daeta et al. 2012). Se trata de especies
criptobenténicas, con adultos benténicos
y fase larval peldgica que puede durar
hasta varios meses (Galeano-Chavarria et

al. 2018). Los analisis de retrocalculo rea-
lizados por estos autores, evidencian que
la eclosidn se da principalmente durante
primavera y verano.

3.3.3. Invertebrados comerciales

En el caso de los invertebrados comer-
ciales asociados al fondo, las estrategias
reproductivas en general son diferentes
a las adoptadas por los peces demersa-
les, dado que en muchos casos se trata
de especies con ciclos de vida cortos, en
algunos casos anuales, con tasas de creci-
miento variables, asociadas con la tempe-
ratura, y reclutamientos muy dependien-
tes de los cambios ambientales y de las
medidas de manejo adoptadas.

3.3.3.1 Crustaceos

El langostino (Pleoticus muelleri) en la
regiéon del ASO desova principalmente
en el litoral patagénico (42°5-47°S) con
nucleos importantes en aguas cercanas a
la costa, donde la distribucién de los re-
productores, al igual que los huevos y lar-
vas, se encuentra asociada con la tempe-
ratura de fondo (Fernandez et al. 2009;
Fernandez et al. 2012; Moriondo Dano-
varo et al. 2012). Se trata de una especie
con fecundidad anual determinada, cuya
reproduccién presenta una marcada he-
terogeneidad temporal, con mayor acti-
vidad entre los meses de primavera-vera-
no, en coincidencia con la ocurrencia de
frentes oceanograficos de alta producti-
vidad (Macchi et al. 1992; Fernandez et
al. 2011). Este patron general, que ha
caracterizado al langostino de la regién
patagoénica, durante los ultimos afios ha
evidenciado algunos cambios que sugie-
ren una mayor plasticidad en la estrate-
gia reproductiva de la especie. En la ulti-
ma década se ha observado la ampliacién
de las areas de desove hacia aguas mas
profundas, abarcando también latitudes
mas bajas (Fernandez et al. 2018). Estos
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cambios geograficos se han acompanado
de una extension del periodo de puesta,
que sugiere la posibilidad de que parte
de la poblacién pueda tener un segundo
pico de desove, ademas del evento prin-
cipal de primavera (Militelli & Fernandez
2019).

En las pesquerias del Océano Pacifico se
denomina langostino a la especie Pleu-
roncodes monodon, la cual es objeto de
la pesca demersal en Chile. A diferencia
de P. muelleri, esta especie que pertenece
a la familia Munidae, transporta sus hue-
vos en la cavidad abdominal conforman-
do masas ovigeras. Se ha reportado que la
puesta se realiza en forma parcial, y que
la maduraciéon gonadal de las hembras se
encuentra sincronizada con el desarrollo
de los caracteres sexuales secundarios
(Flores et al. 2018). En la region del Atlan-
tico Norte, la cigala (Nephrops norvegi-
cus) es una especie de crecimiento lento,
que puede llegar a una edad maxima de
30 anos en el caso de las hembras; su ma-
duracion es tardia, con baja fecundidad
y una Unica puesta de huevos durante la
temporada (Chapman 1980). El ciclo re-
productivo comienza con la maduracién
de la génada, seguida de un proceso de
muda, copulacion, fertilizacién, puesta e
incubacion de los huevos hasta la eclosién
(Farifia-Pérez 1996). La periodicidad de la
puesta puede ser anual (en el Mediterra-
neo), bianual (en Faroe, Escandinavia e Is-
landia) o mixta (en el Golfo de Vizcaya e
Irlanda), lo que se relaciona en parte con
la duracion del periodo de incubacién,
que varia latitudinalmente (Sarda 1995).

En la region del ASO, la centolla (Litho-
des santolla) es otro crustaceo de impor-
tancia comercial que se caracteriza por
un lento crecimiento y madurez sexual
tardia (Firpo et al. 2012; Militelli et al.
2019, 2020). Las hembras transportan
sus huevos en masas ovigeras durante 10
meses y en primavera ocurre la eclosién
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de las larvas (Lovrich & Vinuesa 1999). En
Argentina, el manejo de la pesqueria de
centolla se basa en la explotacién selec-
tiva de los machos con tallas mayores a
110 mm de largo de caparazon. La extrac-
cion exclusiva de machos grandes puede
traer aparejados cambios en la estructu-
ra poblacional y, por lo tanto, afectar el
potencial reproductivo de la especie. En
la regién del Golfo San Jorge, a pesar de
que no se han registrado cambios en la
estructura poblacional, si se ha observa-
do durante los ultimos afios una disminu-
ciéon en la fecundidad de la centolla, ge-
nerada aparentemente por la actividad
de los barcos pesqueros de arrastre, que
capturan hembras y las devuelven al mar,
con la pérdida de masa ovigera (Militelli
et al. 2018; Varisco et al. 2019).

3.3.3.2 Moluscos

Dentro del grupo de los moluscos comer-
ciales se destaca la vieira patagénica, que
es una especie gonocorica, a pesar de que
el hermafroditismo es una caracteristica
bastante general en la mayoria de los
pectinidos (Campoddnico et al. 2004). En
la region del ASO la emision de los game-
tos se da en dos pulsos principales, uno
en primavera y el otro en el verano-oto-
fio temprano (Campodoénico et al. 2008).
En general, en bivalvos la temperatura
suele ser uno de los principales regulado-
res del ciclo reproductivo, pero en el caso
de la vieira, los estudios realizados sugie-
ren que la reproduccién estaria mas bien
regulada por la disponibilidad energética
(Campododnico et al. 2008). El berberecho
(Cerastoderma edule) presenta una estra-
tegia similar a la vieira patagénica, con
dos pulsos de puesta en primavera y vera-
no-otono, dependiendo la productividad
del segundo de la intensidad del primero.
En este caso, el inicio del primer desove
depende de la temperatura y la condi-
cion de las hembras (Navarro et al. 1989),
mientras que en la clica (Spisula solida) el
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comienzo de la gametogénesis esta liga-
do a la disminuciéon de temperatura que
se produce en otofio (Gaspar & Monteiro
1999), comenzando la estacion reproduc-
tiva cuando la temperatura empieza a
subir al inicio de primavera (Joaquim et
al. 2008).

El calamar, lllex argentinus, como la ma-
yoria de los moluscos cefalépodos, se ca-
racteriza por un ciclo vital relativamente
corto de aproximadamente doce meses,
el cual concluye una vez producido el
desove. Se trata de una especie con mar-
cado dimorfismo sexual en los estadios
preadulto y adulto, que se ve reflejado
en las tallas medias por edad superiores
en las hembras, y en el mayor desarrollo
muscular del cefalopodio en los machos
(Brunetti et al. 1998). En la zona del ASO,
el desove del stock Bonaerense-Norpa-
tagdnico ocurre en cercanias del talud
continental principalmente en invierno,
mientras que la poblacién Sudpatagoénica
se reproduce mayormente en la platafor-
ma durante el otofo; en esta regién, en-
tre 42° y 48°S, se encuentra también un
stock desovante de verano que alcanza
su madurez a una talla menor (Brunetti
et al. 1998). Las puestas de I. argentinus
son masas gelatinosas donde se encuen-
tran los huevos contenidos en un gel se-
cretado por las glandulas nidamentales.
Estas masas se mantienen en la regién
epipelagica debido a la flotabilidad que
adquieren en dichas areas y estan suje-
tas a transporte pasivo por las corrientes
hasta las zonas de cria (Brunetti et al.
1998). En el caso de I. illecebrosus, se ha
observado en cautividad que la hembra
libera entre 3 y 4 de estas masas gelati-
nosas por estacion reproductiva, es decir,
es un ponedor parcial (Durward et al.
1980). Esta especie presenta un desarro-
llo ovocitario asincrénico, y tras la pues-
ta, que dura una o dos semanas (Buruko-
vsky et al. 1984), los individuos mueren.
En aguas del Atlantico Noroccidental se

ha reportado la existencia de diferentes
componentes dentro del stock reproduc-
tor: los ponedores de invierno, altamen-
te migratorios, y los ponedores de vera-
no mas sedentarios (Coelho et al. 1994).
En el pulpo comun (Octopus vulgaris), a
pesar de ser un cefalépodo, se observan
ciertas diferencias en la estrategia repro-
ductiva. Esta especie reune las caracteris-
ticas generales de este grupo (semélpara,
fertilizacion interna, copulacién, inyec-
ciéon de espermatoéforos, etc.), pero los
huevos son de tipo benténico. La hembra
coloca los huevos en ristras que une al
techo de una cueva por un extremo, for-
mando racimos. La puesta y el desarrollo
embrionario dura de uno a cinco meses
(Mangold & Boletzky 1973) dependiendo
de la temperatura del agua, y durante
este periodo la hembra se dedica exclu-
sivamente a proteger y cuidar la puesta,
consumiendo todas sus reservas energé-
ticas hasta quedar exhausta. En las Islas
Canarias se han detectado individuos en
puesta a lo largo de todo el afio, con un
pico reproductivo en abril y otro en octu-
bre-noviembre (Hernandez-Garcia et al.
2002), mientras que en Galicia sélo se ha
detectado un pico de puesta en primave-
ra (Otero et al. 2007).

3.4. Influencia de la
ecologia reproductiva
en el reclutamiento

Tal como se ha mencionado en otros ca-
pitulos, el proceso de reclutamiento se
encuentra afectado por un conjunto de
factores exégenos, asi como por las ca-
racteristicas intrinsecas de la poblacién.
Los factores exdégenos, también deno-
minados ambientales, incluyen variables
fisico-quimicas (temperatura, salinidad,
estratificacion, proporcion de oxigeno
disuelto, etc.) y a los componentes tro-
fodindmicos, como la disponibilidad de
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alimento, la competencia intra e inte-
respecifica y la predacion (Houde 2009).
Los factores intrinsecos se encuentran
asociados principalmente a las caracteris-
ticas de la fraccion reproductora o stock
parental, como por ejemplo la estructura
de edades, la abundancia, la condicién
fisiolégica o la diversidad genética (Jak-
obsen et al. 2009).

En el caso de las especies demersales con
ciclos de vida mas cortos, los factores exo-
genos suelen tener un rol mas importante
en el éxito reproductivo, afectando ma-
yormente el proceso de reclutamiento. Es
por ello que las caracteristicas parentales
parecieran jugar un papel menos desta-
cado en este grupo de organismos. En los
teledsteos con ciclos de vida mas largos,
una vez alcanzada la madurez sexual, el
tamano, edad y la condicién de los repro-
ductores puede jugar un rol fundamental
en el potencial reproductivo de la pobla-
cién, afectando a la supervivencia de los
primeros estadios de vida y, como conse-
cuencia, al reclutamiento anual (Trippel
1998; Marshall et al. 1998). En la merluza
comun, al analizar en forma comparada
distintas variables asociadas al potencial
reproductivo entre poblaciones, se pudo
observar que la fecundidad parcial a nivel
individual no presenta diferencias, pero
tanto la frecuencia reproductiva como la
produccion potencial de huevos fueron
mucho mas bajos en el stock Bonaerense
(Rodrigues et al. 2015). Esto en parte se
encuentra relacionado con diferencias en
la estructura de tallas y edades de ambas
poblaciones y con la existencia de efec-
tos maternales en esta especie (Macchi et
al. 2013; Rodrigues et al. 2015, 2018). La
poblacién patagdnica estéa conformada
por reproductores de mayor tamafo, con
un periodo reproductivo mas extenso,
una mayor frecuencia reproductiva, una
fecundidad mas alta y mayor calidad de
huevos (Macchi et al. 2018). La suma de
estos rasgos reproductivos, mas las ca-
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racteristicas oceanograficas favorables
observadas en el area de desove y cria
principal del stock patagonico, hacen de
esta una poblaciéon con mayor resiliencia
reproductiva. Esto también se ha visto re-
flejado en la condicién nutricional de las
larvas de esta especie (Diaz et al., 2014).
En el caso del stock sur de merluza eu-
ropea también se demostré la existencia
de efectos maternales (Mehault et al.
2010), caracterizados por la produccion
de huevos de mejor calidad en hembras
mas grandes, aunque con evidencias de
variaciones estacionales e interanuales
(Garcia-Fernandez et al. 2018). De hecho,
en el stock de merluza europea del MO
se ha documentado una caida del reclu-
tamiento ligada a la disminucién en la
abundancia de los individuos de mayor
edad y talla (juvenescencia), como conse-
cuencia de una baja en el potencial re-
productivo del stock (Hidalgo 2009).

En definitiva, la influencia de las carac-
teristicas parentales, en particular de los
atributos maternos, en el éxito reproduc-
tivo de las especies es un aspecto que ha
sido ampliamente estudiado en muchos
stocks pesqueros iberoamericanos, pero
estos aspectos seran desarrollados con
mas detalle en el Capitulo 7 de este libro.

3.5. Perspectivas

Los avances en el estudio de la ecologia
reproductiva de peces dependen en gran
medida de la aplicacién de nuevas tecno-
logias, que permitan incorporar mayor
volumen de informacién en los analisis
y ampliar las lineas de investigacion tra-
dicionales. Esto incluye el desarrollo de
técnicas moleculares, quimicas, nuevos
instrumentos de muestreo, etc. (Lowe-
rre-Barbieri et al. 2016). Por ejemplo, a
través de estudios de acustica pasiva, con
el uso de hidréfonos, es factible detectar
areas de reproduccién de especies que
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emiten sonidos durante el desove, como
en esciénidos (Walters et al. 2009; Nor-
bis et al. 2018). Esto es una gran ventaja
respecto a los muestreos tradicionales,
dado que de esta manera se evitaria la
captura de los ejemplares y se podria rea-
lizar un analisis mas sindptico. La acustica
también ha sido utilizada recientemente
como herramienta para la deteccién de
larvas y juveniles de peces, lo que ha per-
mitido describir sus migraciones e inclu-
sive obtener estimaciones de abundan-
cia durante las fases tempranas de vida
(Alvarez-Colombo et al. 2011, 2014; Gar-
cia-Seoane et al. 2016).

La telemetria es otra técnica util para el
estudio de migraciones, comportamiento
reproductivo y distribuciéon espacial por
sexos de las poblaciones de peces (Alos et
al. 2012). Los analisis sobre microquimica
de otolitos también pueden brindar in-
formacion sobre las migraciones, alimen-
tacion y el uso del habitat de las espe-
cies durante su ciclo de vida (Volpedo &
Vas-dos-Santos 2015). Por otra parte, los
estudios sobre genética de poblaciones
(Lowerre-Barbieri et al. 2016) y el uso de
marcadores trans-generacionales como el
'3’Ba enriquecido (Munro et al. 2009; Cuif
et al. 2014) pueden aportar informacién
util sobre el grado de conectividad de los
stocks pesqueros.

Uno de los mayores desafios en el estudio
del potencial reproductivo de especies
salvajes, es el andlisis de los efectos ma-
ternales sobre huevos y larvas recogidos
en el medio. Existen numerosos traba-
jos realizados en cautividad, pero su ex-
trapolacién al medio salvaje es limitada
dado que las condiciones de cria en acua-
rios no son equivalentes a las condiciones
naturales. En ese sentido, el desarrollo
de experimentos en mesocosmos (Stoll
et al. 2010; Driessnack et al. 2011; Blan-
co Gonzalez et al. 2019) o los marcado-
res trans-generacionales nombrados an-
teriormente, son lineas de investigacion
muy prometedoras.

Finalmente, otra linea de investigacién
con gran potencialidad a futuro es la que
se ocupa del desarrollo de modelos bio-
fisicos que permitan la incorporacion de
informacion ambiental en los estudios de
reclutamiento. Esto constituye un avan-
ce fundamental respecto a los modelos
tradicionales, dado que permitiria am-
pliar el espectro de variables asociadas
con este proceso, mejorar la comprension
de la dinamica del sistema stock-recluta-
miento y, consecuentemente, aumentar
la capacidad predictiva de los modelos de
evaluacion.

Tabla 3.1. Principales rasgos reproductivos de las especies demersales mas
importantes en la regiéon iberoamericana, agrupadas como peces de altura,
costeros e invertebrados comerciales. * Fecundidad relativa parcial o total,
dependiendo del tipo de desove; OV, ovocito vitelado; LC, Longitud de capara-
zon; AV, Altura de valva; PG, hermafrodita proteroginico; PA, hermafrodita pro-
tandrico; S, hermafrodita simultaneo; SBNP, Stock Bonaerense Norpatagénico;
SSP, Stock Sudpatagénico; SDV, Stock Desovante de Verano; n.p., no procede.
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Tabla 3.1.
Especies Tipo de Género Tipo de desove Fecundidad Fecundacion Periodo de reproduccion
Merluccius hubbsi ) . . .
L. Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera-verano
Stock Patagonico
Merluccius hubbsi ) ) ) L
Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Otorio-invierno
Stock Bonaerense
Merluccius gayi gayi (Chile) Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Invierno-primavera y Otofio
Merluccius australis Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Invierno
Merluccius merluccius ) . . ) .
Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Invierno-primavera
Stock Norte
Merluccius merluccius ) . . "
Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Todo el afio
Stock Sur
Merluccius merfuccius ) . . _
o . Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Verano-otofio
Mediterraneo Oriental
Lepidorhombus whiffiagonis ) . ) . )
Gonocorista Parcial Determinada Externa Invierno-primavera
Stock Sur
Lepidorhombus boscii ) . ) ) '
Gonocorista Parcial Determinada Externa Invierno- primavera
Stock Sur
Lophius piscatorius ) . )
Gonocorista Total Determinada Externa Invierno-verano
Stock Sur
Lophius budegassa . . L
Gonocorista Total Determinada Externa Otofio-invierno
Stock Sur
Micromesistius australis Gonocorista Parcial Determinada Externa Invierno-primavera
Macruronus . 9 . :
) Gonocorista Parcial Determinada Externa Invierno
magellanicus
Dissostichus eleginoides Gonocorista Total Determinada Externa Invierno
Gen}{p terus blacodes (A Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Verano
gentina)
Conger orbignyanus Gonocorista Total-semélparo Determinada Externa
Champsocephalus gunnari Gonocorista Total Determinada Externa Otofio - invierno

Micropogonias furnieri

1 Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera-verano
(Argentina)
Pogonias cromis Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera
Macrodon ancylodon Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera - verano
Cynoscion guatucupa Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera - verano
Umbrina canosai Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera - verano
Percophis brasiliensis Gonocorista Parcial Indeterminada Externa Primavera - verano
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Fecundidad relativa

Frecuencia de

Tamafio ovocito

Dinamica reproductiva en el dominio demersal

Talla de madurez hembras

Referencias

(ovolg) *

puesta (dias)

hidratado (um)

(LT mm)

530

526
85-239

334

126193

136-203

202-204

15-97

48-206
23997

10-24

10-37

57

813

14

5-10

47

35

35

nyp.

nyp.

n.p.

nyp.

nyp.

800-975

866+32
1000-1100

900-1120

790-1223

1050

998-1334

>1000

>1000
1220-1670
1000-1140

4300-4700

1000-1200

1500-2500

317-350

293326
313389

694

410-560

390-550

250-380

229-248

165-179

732980

548-645
3718
560.5
890

108

265

Rodrigues et al. 2015; Macchi et al. 2007; Macchi & Pajaro 2003

Rodrigues et al. 2018; Rodrigues & Macchi 2010
Cerna & Oyarz(n 1998; Alarcon et al. 2008

Balbontin & Bravo 1993; Bustos & Landaeta 2005

Dominguez-Petit et al. 2008; Korta et al. 2010

Dominguez-Petit et al. 2008; Korta et al. 2010; Mehault et al. 2010

Recasens et al. 2008, Tsikliras & Stergiou 2014

Dominguez-Petit et al. 2018

Dominguez-Petit et al. 2018

Farifia et al. 2008

Farifia et al. 2008
Péjaro & Macchi 2001; Macchi et al. 2005
Giussi et al. 2016; Gorini & Pajaro 2014; Lillo et al. 2005

Agnew et al. 1999; Arana 2009; Gallardo 2016
Machinandiarena et al. 1998; Cordo et al. 1999

Figueroa et al. 2009

Militelli et al. 2015

108-210

7598
285-349

107-135

161

95672

35

34
6

6-8

810930

1100-1400
974-1162

786-870

805915

740-900

30

620
M

293
243

312

Militelli et al. 2013a

Macchi et al. 2002; Murphy & Taylor 1989
Militelli et al. 2013a; Militelli & Macchi 2004

Militelli et al. 2013a; Militelli & Macchi 2006
Militelli et al. 2013a

Militelli 1999; Militelli & Macchi 2001; Militelli & Rodrigues 2011



Especies

Paralichthys patagonicus
Pagrus pagrus

Acanthistius brasilianus
Pseudopercis semifasciata

Sebastes oculatus

Trisopterus luscus
NO Peninsula Ibérica

Dicentrarchus labrax

Sparus aurata

Diplodus sargus

Pagellus bogaraveo
Mediterraneo
Pagellus acarne
Mediterraneo

Mullus barbatus
Mediterraneo

Mullus surmuletus
Mediterraneo

Capitulo 3

‘ Tipo de Género

Gonocorista
Hermafrodita (PG)

Gonocorista
Gonocorista

Gonocorista

Gonocorista

Gonocorista

Hermafrodita PA

Hermafrodita PA 0
Gonocorista

Hermafrodita PA o S

Hermafrodita PA

Gonocorista

Gonocorista

Tipo de desove

Parcial

Parcial

Parcial
Parcial

Parcial

Parcial

Parcial

Parcial

Parcial

Total

Parcial

Parcial

Parcial

Fecundidad

Indeterminada

Indeterminada

Indeterminada
Indeterminada

Determinada

Determinada

Determinada

Indeterminada

Indeterminada

Determinada

Fecundacion

Externa

Externa

Externa
Externa

Interna

Externa

Externa

Externa

Externa

Externa

Externa

Externa

Periodo de reproduccion

Primavera - verano
Primavera - verano

Primavera
Primavera - verano

Primavera (paricion)

Invierno - primavera

Verano - otofio

Otofio - inviemno

Primavera - verano
Invierno - primavera

Verano - otofio

Primavera - verano

Primavera - verano

Pleoticus muelleri (Argentina)

Lithodes santolla
Aristeus antennatus
Nephrops norvegicus
Zygochlamys patagonica
Ilex argentinus SBNP
Ilex argentinus SSP

lex argentinus SDV

Illex illecebrosus
Octopus vulgaris

Sepia officinalis
Cerastoderma edule

Spisula solida

Gonocorista

Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista
Gonocorista

Gonocorista
Gonocorista

Gonocorista

Total

Total
Total
Total
Parcial
Total
Total
Total
Parcial
Total

Total/Parcial

Determinada

Determinada
Determinada
Determinada
Indeterminada
Determinada
Determinada
Determinada
Determinada
Determinada

Determinada

80

Externa

Externa
Externa
Externa

Interna
Interna
Interna
Interna
Interna

Interna
Externa

Externa

Primavera - verano

Primavera - verano
Primavera - verano
Verano - otofio
Primavera y verano
Invierno
Otofio
Verano
Invierno
Primavera - verano

Primavera - verano
Primavera - verano

Inviemo - primavera



Fecundidad relativa

(ovolg) *

Frecuencia de
puesta (dias)

Tamafio ovocito
hidratado (um)

Dinamica reproductiva en el dominio demersal

Talla de madurez hembras
(LT mm)

Referencias

2170

16-172

50-352
15-51

16-78

52320

258

28-135; 910

61371

250-650

13

Al

<1

nyp.

600

806-979

753837
784-1091

1137-1587

800-1200

1000-1100

980-992

800-900

710-1190

1000-1300

661-707

700-790

3157

25

290
3177

151

420

32

20

250-295

128217

103-125

150-168

Macchi & Diaz de Astarloa 1996; Militelli 2011
Militelli et al. 2017

Dell" Arciprete et al. 1987; Militelli et al. 2013c; Lopez et al. 2015
Macchi et al. 1995; Lopez & Militelli 2017; Lopez et al. 2020

Sanchez & Acha 1988; Rodrigues 2019

Alonso-Fernandez 2011

Dorel 1986; Alvarifio et al. 1992; Mayer et al. 1990; Mylonas et al. 2003

Fernandez-Palacios et al. 1995; Chaoui et al. 2006; Ibarra-Zatarain &
Duncan 2015

Bauchot & Hureau 1986; Micale et al. 1987; Mouine et al. 2012

Dorel 1986; Micale et al. 2002; Fernandez-Souto & Rodriguez-Villanueva
2003; Jiménez-Tenorio et al. 2010

Baro 1996; Velasco et al. 2011; Bensahla Talet et al. 2013, 2017

Ferrer-Maza et al. 2015

N'Da & Deniel 1993; Tomés-Ferrer et al.2019; Amin et al. 2016

7585-10167

20-38
9386
67.6

56-326
16-173
790-1023
90

np.

np.
nyp.
np.

nyp.
nyp.
nyp.

np.

140-300

ov
1537-1984
330

1190
1190
900-1000
1500-5000
3300-3500
50-70

34-49

3160LC

651C
2835
2134
3631 AV

U

195.1
19

183
15-20

81

Macchi et al. 1992; Fernandez et al. 2020

Militelli et al. 2019, 2020
Demestre 1995; Carbonell et al. 2006; Clavel-Henry et al. 2020
Briggs et al. 2002; Mas Garcias 2015

Campodanico et al. 2008
Brunetti et al. 1998
Brunetti et al. 1998
Brunetti et al. 1998

Durward et al. 1979, 1980; Burukovsky et al. 1984
Otero et al. 2007

Gauvrit et al. 1997; Akesse et al. 2016
Navarro et al. 1989; Bowmer et al. 1994; Tyler-Walters 2007

Joaquim et al. 2008
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4.1. Introduccion al
dominio tropical

La zona intertropical, aquella franja geo-
grafica imaginaria alrededor del planeta,
delimitada por el trépico de Cancer al
norte y el trépico de Capricornio al sur,
se caracteriza por tener una regularidad
térmica a lo largo del afo; alli, los con-
trastes climaticos son establecidos por las
precipitaciones, por lo que, solo existe la
época seca y lluviosa, no estaciones como
el invierno y el verano. Las regiones tro-
picales albergan algunos de los ecosiste-
mas marinos mas productivos de la tie-
rra, los arrecifes coralinos, que brindan
importantes servicios ecosistémicos a la
biota acuatica, asi como a las poblacio-
nes humanas y estan cercanamente liga-
dos con otros ecosistemas costeros como
manglares y pastos marinos (Dubinsky &
Stambler 2011), también altamente pro-
ductivos.

A pesar de contar con mayor riqueza,
las poblaciones de las especies tropicales
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son mucho mas pequefas y restringidas
geograficamente, si se comparan con las
que habitan aguas templadas. Estas dife-
rencias estan asociadas a las estrategias
reproductivas, en el caso de las zonas
templadas el ambiente es mas estable
para el crecimiento, en los trépicos exis-
te menor reclutamiento, mayor mortali-
dad, madurez temprana, los organismos
son menos longevos y las diferencias de
las variaciones interanuales que influyen
en los procesos reproductivos no son tan
marcadas. Los ambientes marinos tropi-
cales albergan una gran biodiversidad, y
los recursos pesqueros juegan un papel
importante en la seguridad alimentaria 'y
en los ingresos econémicos de los paises.
Esto propicia que el manejo pesquero sea
complejo, ya que existe una gran varia-
cion espacio-temporal de los volumenes
de captura, diversidad de artes y especies
objetivo, elevados niveles de descartes en
algunas pesquerias, alta dispersion de la
actividad a lo largo de las costas y una ge-
neralizada desatencion por parte de las
autoridades (Salas et al. 2007, 2011).
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El estudio de la reproduccion de los stocks
de peces tropicales es un elemento impor-
tante en el desarrollo de modelos de eva-
luacién para el manejo de los recursos
pesqueros. Estos ecosistemas presentan
condiciones ambientales tan variables
que las estrategias reproductivas de los
recursos son muy diversas. De esta mane-
ra, en el presente capitulo se hace una re-
vision de los aspectos reproductivos mas
relevantes de las especies arrecifales, asi
como las aprovechadas por la pesca ar-
tesanal en ambientes marinos tropicales.
Se incluyen entre otros, los principales re-
sultados de 61 trabajos relacionados con
esta tematica y que han sido presentados
en los cuatro SIBECORP realizados hasta
la fecha.

4.2. Pesquerias e
importancia ecolégica

A lo largo de los afios, las capturas de las
principales especies marinas que habitan
ambientes tropicales costeros, arrecifa-
les y estuarios, han registrado marcadas
variaciones negativas en sus poblaciones
como consecuencia de la extracciéon. Al-
gunos meros (de los géneros Mycteroper-
ca y Epinephelus), rébalos (Centropomus
spp.), pargos y roncos (Lutjanidae y Hae-
mulidae), han presentado disminuciones
considerables en los volimenes de captu-
ras (FAO 2020). La creciente sobreexplo-
tacion ha afectado no solo a las especies
objetivo, sino también a las capturas inci-
dentales, los descartes y su habitat. Parte
del problema se debe a que las medidas
operacionales de manejo, tradicional-
mente se han dirigido al control de la
captura y/o del esfuerzo de las especies
objetivo (Defeo et al. 2009). Sin embargo,
luego de la implementacién de otros en-
foques de manejo pesquero, las capturas
de recursos tropicales como la anchoveta

(Engraulis ringens) y el listado (Katsuwo-
nus pelamis), han mostrado signos de
recuperacion al punto que estan siendo
capturadas de manera sostenible (FAO
2020).

En el trépico, operan flotas de pesca arte-
sanal de pequefa y mediana escala mul-
tiespecificas (capturan varias especies),
cuya operacién es aledafa a la costa (in-
cluyendo estuarios) y puede llegar hasta
los nueve kildbmetros mar afuera. Dentro
de las artes de pesca mas usadas estan
las redes de enmalle, redes de arrastre,
lineas de mano, palangres, nasas y en las
areas arrecifales el buceo. Los principales
recursos capturados por esta actividad
incluyen carangidos (jureles), lutjanidos
(pargos), escombridos (sierra y bonito),
mugilidos (lisas), centropémidos (réba-
los), scianidos (corvinas) asi como con-
drictios (tiburones y rayas) (Villalobos et
al. 2014). De igual manera, en estos am-
bientes operan pesquerias industriales de
arrastre de camarén (de aguas someras y
profundas), de palangres y redes de cerco
para capturar grandes pelagicos (atunes,
picudos) y de nasas para pesca blanca
(pargos, meros y chernas) y langosta.

Esta situacion, caracteristica de la activi-
dad pesquera en el trépico, practicamen-
te imposibilita la aplicacion efectiva de
modelos tradicionales (enfocados a un
solo recurso) para el manejo pesquero, a
lo que se suma que existen grandes va-
cios de informacién bioldgica y estadis-
tica relacionada con estos recursos. Por
ello, el uso de indicadores reproductivos
(Klibansky & Scharf 2013) y del conoci-
miento ecolégico tradicional (Bergmann
et al. 2004; Manjarrés et al. 2009) toman
relevancia para proveer herramientas
potencialmente utilizables en el manejo
pesquero y la conservacion de los recur-
sos (Kalikoski & Vasconcellos 2003; Kjesbu
2016). Ademas, existe una tendencia glo-
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bal hacia la implementacién del Manejo
Ecosistémico de Pesquerias (MEP) y Enfo-
que Ecosistémico Pesquero (EEP) (Defeo
2015; FAO 2020). Esta nueva estrategia
analiza las pesquerias considerando las
interdependencias ecolégicas entre las
especies que ocurren en el ecosistema y
su relacion con el ambiente, asi como las
interdependencias tecnolégicas entre flo-
tas, el impacto que éstas ocasionan en el
habitat y el bienestar socioeconémico de
los pescadores. Para lograr el MEP y EEP,
es necesario establecer puntos de refe-
rencia objetivos a través de la recoleccion
de datos, evaluaciones de las pesquerias
para estimar el rendimiento potencial e
identificar las limitaciones bioldgicas. En
este sentido los indicadores reproducti-
vos juegan un papel importante en la de-
finicion de dichos puntos de referencia.

Se ha documentado para varias especies
de meros y pargos la formacién de agre-
gaciones reproductivas las hacen mas vul-
nerables a la presién pesquera (Sadovy
& Domeier 2005), ya que estas areas de
desove son constantes espacial y tempo-
ralmente, y relnen a cientos o incluso
miles de individuos (Sadovy 1996; Rhodes
& Warren-Rhodes 2005). De esta manera,
si la intensidad de pesca es muy alta se
puede interrumpir la actividad reproduc-
tiva, diezmar la fraccién poblaciones de
individuos de mayor tamafo incluyendo
a los megadesovadores (BOFFFF: “Big,
Old, Fat, Fecund Female Fish"”) y por tan-
to comprometer la produccion reproduc-
tiva del stock. En otras especies pelagicas
como el atun aleta amarilla (Thunnus
albacares) hay una relaciéon positiva en-
tre la intensa actividad de alimentacién
y una alta condicién reproductiva de los
peces, lo que hace a esos grupos mas vul-
nerables a ser capturados por pesquerias
de superficie cuando se agrupan para ali-
mentarse (Itano 2000); sin embargo, loca-
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lizar espacial y temporalmente las areas y
momentos con alta abundancia de presas
pueden ser de ayuda para entender las
variaciones espacio-temporales en la acti-
vidad de desove.

Tiburtino et al. (2012), evaluaron la acti-
vidad reproductiva de la fauna acompa-
fante de la pesca costera de enmalle del
litoral central de Alagoas/Brasil, y reali-
zaron recomendaciones para establecer
lineamientos de conservacién dirigidos a
la implementacién de vedas no estacio-
narias sino espaciales (zonas de desove en
la region costera) de Albula vulpes, Ba-
gre marinus, Chloroscombrus chrysurus,
Conodon nobilis, Euthynnus alletteratus,
Haemulon parra, Haemulon plumierii,
Opisthonema oglinum, Orthopristis ru-
ber y Pomadasys corvinaeformis, debido
a que muchos de ellos tienen un perio-
do reproductivo prolongado. Vera et al.
(20124, b) establecieron recomendacio-
nes de conservaciéon para el carajito Di-
plectrum conceptione y el falso volador
Prionotus stephanophrys, en Tumbes,
Perd, con tallas minimas de captura a
partir que sean superiores a la talla de
primera madurez (punto de referencia) y
vedas en la época seca.

Muchas de las especies objetivo de las
pesquerias tropicales se encuentran so-
brexplotadas o en fase de agotamiento
(Villalobos et al. 2014), por ejemplo en la
pesca con palangre y deportiva el dorado,
tiburén sedoso, tiburén martillo, atun,
pez vela, pez espada, sierra wahoo, atun
aleta amarilla y pez gallo (FAO 2020), en
la pesca de arrastre algunos camarones
(Guillet 2008; Paramo et al. 2014), las
dominantes en la pesca artesanal como
pargos, corvinas, rébalos, meros y jureles
(Caiafa et al. 2011; Tiburtino et al. 2012)
ademas de invertebrados (Rosique et al.
2008) y peces ornamentales capturados
con buceo. Por lo anterior urge que las
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estrategias de manejo implementadas
consideren indicadores relacionados con
los aspectos reproductivos y que asegu-
ren el aprovechamiento sostenible de los
recursos marino-costeros de la region tro-
pical.

4.3. Ciclo de vida y
maduracion

Aproximadamente, la mitad de las fami-
lias de peces de arrecifes explotadas co-
mercialmente incluyen especies herma-
froditas secuenciales (Sadovy 1996), y la
pesca dirigida de manera selectiva hacia
los individuos de mayor tamano, incide
principalmente sobre los machos (proto-
ginia) o sobre las hembras (protandria). A
largo plazo esto puede provocar, cambios
en la estructura demografica o poblacio-
nal (talla y edad del stock) y afectar el
potencial reproductivo de las hembras, o
en el caso particular de las especies pro-
toginicas de meros, un déficit en la can-
tidad de gametos masculinos necesarios
para la fertilizacion de los ovocitos y la
renovacion del stock. Esto ultimo ha sido
observado en Mycteroperca microlepis
y Mycteroperca phenax en el Golfo de
México (Brulé 2009). En la costa sur del
Brasil, el estudio de la morfologia gona-
dal de Abudefduf saxatillis (Pomacen-
tridae) mostré que es un hermafrodita
secuencial que puede exhibir protoginia
diandrica (Silbiger et al. 2009), aspecto
desconocido para la especie, pero que
también puede reflejar una estrategia de
compensacién ante la presion. Asimismo,
diversas especies tropicales son dioicas
0 presentan gonocorismo (sexos separa-
dos), que es el patrén sexual mas comin
en los peces teledsteos, donde todos los
individuos maduran sexualmente y se re-
producen exclusivamente como machos
o como hembras durante toda su vida

como el caso de las sardinas (i. e. Engrau-
lis ringens), roncos (i. e. Haemulon plu-
mierii), pargos, entre otras.

Si bien, muchos de los peces que habi-
tan arrecifes coralinos son hermafroditas
simultaneos y secuenciales, este rasgo
también se presenta con mayor frecuen-
cia en peces de profundidad (Pandian
2010; Avise 2011; Navarro-Flores 2019).
El cambio del sexo y los mecanismos que
lo determinan, son diversos y plasticos,
pueden obedecer a factores sociales, am-
bientales e incluso a presion pesquera
(Provost & Jensen 2015), por ejemplo, el
efecto de la pesca sobre especies que pre-
sentan agregaciones reproductivas como
Mycteroperca jordani y M. rosacea, pue-
de condicionar que se tengan hasta 40
hembras por un macho (Aburto-Oropeza
et al. 2008; Rowell et al. 2019). Esta plas-
ticidad en la diferenciacién sexual entre
especies de peces, se asocia a las diferen-
tes estrategias reproductivas, donde los
organismos pueden presentar alteracio-
nes en el desarrollo testicular y ovarico en
embriones, juveniles y adultos. La estra-
tegia de una especie es el patréon general
comun de la reproduccién de los indivi-
duos, mientras que las tacticas reproduc-
tivas son variaciones en respuestas a las
fluctuaciones ambientales. Se asume que
ambas, son adaptativas y estan ligadas a
rasgos como: sistema de crianza, género,
rol, habitat de desove, época reproduc-
tiva, fecundidad entre otros factores. En
la Tabla 4.1, se han categorizado especies
arrecifales y marinas de importancia co-
mercial acorde a sus estrategias repro-
ductivas y época reproductiva.

Tabla 4.1. Estrategias reproductivas de
las especies marinas y arrecifales mas im-
portantes en el trépico.
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Tabla 4.1.
. \ Forma de .. | Tipode Periodo de LG T .
Tipo de género ., | Fecundacion » hembras (LT mm) / Referencias
Reproduccion desove reproduccion
Edad de madurez
Elops saurus Gonocdrico Iterdparo Externa Total - 490 Posada-Peldez et al. 2012
Engraulis ringens Gonocdrico Iterdparo Externa  Parcial agosto-marzo 100-125/1afic ~ Whitehead et al. 1988; Perea et al. 2011
4 :‘sthonema Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial enero-mayo m Posada-Peldez et al. 2012
oglinum
Bagre marinus Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial - 3% Posada-Peldez et al. 2012
Abudefduf saxatilis Gonocdrico Iteroparo Externa Total  noviembre, abril 101-150 Thresher 1984
Caranx crysos Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial junio-octubre n Posada-Peldez et al. 2012
Caranx hippos Gonocdrico Iteréparo Externa  Parcial L 0 469-662 R LA
P P junio-julio 2012; Alfaro-Martinez et al. 2016
Selar . ) . - .
Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial  enero-diciembre 203 Posada-Peldez et al. 2012
crumenophthalmus
ST Gonocdrico Iteréparo Externa  Parcial  mayo-noviembre 345 Posada-Pelaez et al. 2012
quachancho
Trichiurus lepturus Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial  agosto-noviembre 780 Posada-Peldez et al. 2012
Auxis thazard Gonocdrico Iterdparo Externa  Parcial fgbrero-abnl 308 Posada-Pelaez et al. 2012
septiembre-octubre
Euthynnus . , ) abriljunio .
Gonocorico Iteroparo Externa  Parcial . ELY) Posada-Pelaez et al. 2012
alletteratus agosto-septiembre
Scoml‘)ero‘morus Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial mayo 537 Posada-Pelaez et al. 2012
brasiliensis agosto-octubre
f;g:}ieromorus Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial julio-octubre 615 Posada-Peldez et al. 2012
abril-junio (México) , i
Scomberomorus siera ~ Gonocdrico Iteroparo Externa  Parcial  noviembre-abril 588593 Lucano Ramlre;z, ezto.311%201 I rasoet
(Colombia) '
UIZEEU Gonocgrlf o Iterdparo Externa Total junio-agosto _ Warner 1982
lucasanum Protoginico
] Protoginico Iterdparo Externa Total febrero-abril 150- Robertson & Warner 1978
aurofrenatum
Centropomus poeyi Protandrico  Semélparo Externa  Parcial octubre-enero 780-820/3-5 afios Vidal-Lopez et al. 2019
mayo-agosto
Centropomus . , ’ (México) " Perera-Garcia et al. 2008; Perera-Garcia et
undecimalls hemiie | S | EE - f G agosto-octubre S0-70/4 $ afs al. 2011; Posada-Pelaez et al. 2012
(Colombia)
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Referencias

. . Talla de madurez en
. \ Forma de .. | Tipode Periodo de
Tipo de género ., | Fecundacion » hembras (LT mm) /
Reproduccion desove reproduccion
Edad de madurez

Epinephelus guttatus  Protoginico ~ Semélparo  Externa Total  abril, junio-agosto  250-561/4-5 afios

diciembre-junio,

septiembre-abril SRS

Epinephelus morio Protoginico ~ Semélparo  Externa Total

Epinephelus striatus ~  Protogineco ~ Semélparo  Externa Total  diciembre-febrero 480/4-8 afios

Epinephelus tauvina ~  Protoginico ~ Semélparo  Externa Total abril-mayo 610/5-6 afios

Mycteroperca bonaci  Protoginico ~ Semélparo Externa Total  enero-diciembre 508-1310/5 afios

Mycteropercaphenax ~ Protoginico ~ Semélparo  Externa Total febrero, agosto  313-350/1-2 afios

Mycteroperca rosacea  Protoginico ~ Semélparo Externa Total mayo, julio 300-500/3-5 aros
Myceroperca Protoginico  Semélparo Externa Total enero-junio 500-630/5 afios
venenosa
Cha.e iy Gonocorico Iteroparo Externa Total febrero-abril 90-
capistratus
Haemulon . ,

. Gonocdrico Iteréparo Externa _ _ 150-170
flavolineatum
Haemulon plumierii ~ Gonocdrico Iterdparo Externa  Parcial  marzo-septiembre 213271
Condon nobilis Gonocdrico Iteroparo Externa  Parcial  agosto-octubre 250
Lutjanus analis Gonocdrico  Semélparo  Externa Total novllerrl1br'e-§bnl, 300500

junio-julio

Lutjanus jocu Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial  marzo, noviembre 310-400
Lutjanus synagis Gonocdrico Iterdparo Externa  Parcial  agosto-noviembre 2.6
Ocyurus chrysurus Gonocorico Iterdparo Externa Total  enero-septiembre 150310
Pnst'lp omgldes Gonocdrico Iteréparo Externa  Parcial - 218
aquilonaris
i Gonocdrico Iteroparo Externa  Parcial - 206
aurorubens
Mrcrs)pgg ons Gonocorico Iterdparo Externa  Parcial Marzo-mayo 324
furnieri septiembre-octubre
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Sadovy et al. 1994; Cushion 2010

Allsop & West 2003

Sadovy & Colin 1995

Heemstra & Randall 1993; Jeyaseelan 1998

Brulé & Deniél 1996; Crabtree & Bullock

1998

Coleman et al. 1996; Afonso et al. 2018

Heemstra & Randall 1993; Aburto-Oropeza

etal. 2008

Heemstra & Randall 1993; Whaylen et al.

2004; Burton et al. 2015

Bailly 2015

Breder & Rosen 1966
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Posada-Peldez et al. 2012
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4.4. Relacion con el
ambiente, migraciones
y estacionalidad

El movimiento e intercambio de indivi-
duos entre habitats son aspectos criticos
para la dindmica y el éxito de las pobla-
ciones de peces arrecifales. Muchas es-
pecies de peces se mueven en diferentes
habitats costeros creados por manglares,
pastos marinos y arrecifes de coral duran-
te sus ciclos de vida (Grol et al. 2011). En
otras especies su ciclo es mas complejo,
porque los juveniles y adultos son rela-
tivamente sedentarios, mientras que los
estadios como huevos y larvas son alta-
mente dispersivos, siendo caracteristicas
de ciertos grupos como los peces loros
(Scaridae), cirujanos (Acanthuridae), ma-
riposas (Chaetodontidae), angeles (Po-
macanthidae), sefioritas (Labridae) y da-
miselas (Pomacentridae).

Aguilar et al. (2014), realizaron un estu-
dio al noroeste de Cuba, con el objetivo
de encontrar diferencias entre habitats
en la distribucién de tallas y densidad
de 34 especies de peces de arrecifes, las
cuales pueden ser clasificadas, a priori,
como especies con cambios ontogénicos
en el habitat. Ademas, estos autores, en-
contraron diferencias significativas en la
densidad y composicién por tallas entre
los habitats de arrecife y manglar, que
indicaron un uso variable de los habitats
costeros dependiendo de la especie.

Los manglares fueron especialmente im-
portantes para dos especies (L. apodus y
L. griseus), que a lo largo de la platafor-
ma fueron las Unicas que mostraron gra-
dientes bien definidos en las tallas.

En el tropico, los manglares y los pas-
tos marinos son ecosistemas altamente
productivos, donde se crian y alimentan
gran variedad de larvas y juveniles de pe-
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ces e invertebrados que tendran su vida
adulta en el arrecife (Nagelkerken et al.
2008; Vaslet et al. 2015), ya que estos
ambientes les brindan abundante fuente
de alimento, refugio y proteccion contra
depredadores (Beck et al. 2001; Laegds-
gaard & Johnson 2001). La cercania entre
manglares y praderas de pastos marinos y
la poca influencia de las mareas en el Ca-
ribe, propicia un intercambio energético
permanente entre estos habitats media-
do por las migraciones diurnas y noctur-
nas de varios peces (Kopp et al. 2007) y
sus actividades de alimentacién (Heithaus
et al. 2011; Vaslet et al. 2015).

Los factores ambientales que modulan
la reproduccién de especies de aguas
tropicales son principalmente la tempe-
ratura y los recursos alimentarios (Bye
1984; Mendizabal 2013; Pankhurst &
Porter 2003). Otros factores que resul-
tan relevantes en estos ambientes son el
fotoperiodo, la fase lunar, la época cli-
matica (lluviosa o seca), la salinidad y las
interacciones sociales (Brooks et al. 1997,
Pankhurst & Porter 2003). De esta mane-
ra las especies tropicales pueden tener
temporadas anuales de desove que van
desde una semana o dos hasta gran parte
del afio (Sadovy 1996). Los grandes meros
(Serranidae) tienen largas temporadas
de desove (hasta 5 meses) y en algunas
la presencia de ovocitos en varias etapas
en una hembra madura (desarrollo ovo-
citario asincronico), sugiere que desovan
repetidamente durante la temporada de
reproduccién (Sadovy 1996; Rhodes &
Warren-Rhodes 2005).

Especies tropicales pequenas pelagicas de
vida corta y rapido crecimiento como el
machuelo, Ophistonema oglinum, (Tabla
4.1) y varios engraulidos y clupeidos, se
alimentan de zooplancton y zoobentos
principalmente, por lo que su alimento
depende de la productividad de las masas
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de agua; por tanto, los eventos de deso-
ve de estas especies suelen ocurrir al final
de procesos de afloramiento o surgencia,
de modo que las larvas encuentren oferta
alimenticia. Especies epipelagicas como
Auxis thazard, Caranx crysos, Euthynnus
alletteratus, Scomberomorus brasiliensis,
al igual que bentopelagicas como el sable
Trichirus lepturus (Tabla 4.1) encuentran
en la época lluviosa la temporada propi-
cia para desovar ya que las descargas de
aguas continentales combinadas con las
corrientes, generan disminucién en la sa-
linidad, aumento en la temperatura y la
concentraciéon de clorofila, condiciones
que probablemente favorecen la supervi-
vencia de sus larvas (Posada-Peldez et al.
2012).

En especies como el pargo rayado Lut-
janus synagris (Tabla 4.1), el ronco coco
Conodon nobilis, la corvina Micropogo-
nias furnieri, la picua Sphyraena gua-
chancho el desove también ocurre cuan-
do la surgencia esta debilitada o ausente
y la temperatura y el aporte de aguas
continentales es alto y la salinidad baja,
caracteristicas de la época lluviosa. De
esta manera, las larvas encuentran su-
ficiente alimento para sobrevivir y una
ventana ambiental éptima que minimiza
los factores limitantes como la falta de
alimento, fuerte turbulencia o transporte
fuera de la costa (Paramo et al. 2009). En
Cuba, afirman que el desove parece dar-
se entre luna llena y cuarto menguante
del mes posterior a las lluvias, momento
donde se presentan las mejores condicio-
nes océano-meteorolégicas (Claro & Lin-
deman 2008).

4.5. Dinamica energética

El conocimiento de la dindmica energé-
tica de las especies icticas en sus dife-
rentes etapas de crecimiento es de gran
relevancia para implementar modelos

bioenergéticos. Dichos modelos tienen
multiples aplicaciones: establecer los
stocks de ciertos depredadores pelagicos
(Stewart & Ibarra 1991), examinar efectos
potenciales del calentamiento global en
la produccion pesquera (Hill & Magnuson
1990), evaluar la depredacion de fases
larvarias (Hartman & Margaf 1993; Hart-
man & Brandt 1995), estimar la acumula-
cion de contaminantes organicos (Barber
et al. 1991), y el efecto de los cambios
ambientales y de la biodiversidad de las
presas en el crecimiento de los peces de-
predadores (Brandt et al. 1992).

Aunque el uso de estos modelos en eco-
logia y gestién de pesquerias ha aumen-
tado de manera notable en los ultimos
afos para los recursos de areas templadas
(Mufioz 2014), estos estudios siguen sien-
do incipientes en ambientes tropicales. El
crecimiento y almacenamiento de ener-
gia de un pez esta ligado a las condicio-
nes ambientales y a los ciclos de produc-
cion que se dan en cada habitat (Wang
& Houde 1994), por lo que la densidad
energética puede no solo variar entre
especies, sino que cambia dentro de una
misma especie de acuerdo al estado de
madurez, el desarrollo ontogenético, o la
época del afio (Paul et al. 1998), asi como
a diferencias estacionales o geograficas
(Tierney et al. 2002).

La escasa estacionalidad que se presenta
en los tropicos y la oferta relativamente
constante de alimento, hace que muchas
de las especies que habitan estos ambien-
tes tengan periodos reproductivos largos
o varios picos en el afo. En este contexto,
se espera tengan una estrategia energé-
tica de tipo income breeding y utilicen la
energia disponible que esta ingresando
constantemente a través de la alimen-
tacion durante el periodo reproductivo
para generar sus productos gonadales.
Sin embargo, si las condiciones ambienta-
les son lo suficientemente adecuadas, el
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ingreso energético es mayor al necesario
y algunas especies acumulan grasa en la
cavidad visceral a manera de reserva ener-
gética (Bustos-Montes et al. 2018), por lo
que es muy probable que varias especies
tropicales presenten una estrategia mixta
en la que pueden de una manera plastica
y resiliente alimentarse durante la tem-
porada de desove y/o acumular energia
durante el periodo reproductivo. Si bien
varios estudios documentan actividad
tréfica durante el periodo de desove, es
necesario aplicar técnicas de analisis de
composicion proximal en diferentes teji-
dos de reserva (musculo, higado y géna-
da) que faciliten la determinacién de la
estrategia de acumulacién, movilizacion
y uso de la energia asociada a la repro-
duccién en peces tropicales.

4.6. Estrategias y
tacticas de desove

Las condiciones ambientales del trépico
permiten que los periodos reproductivos
de diferentes especies sean muy largos
(Goldberg & Au 1986; Mendizabal 2013),
e incluso en algunos casos, que tengan la
capacidad de reproducirse a lo largo del
afo (Tabla 4.1). La identificaciéon de los
periodos reproductivos, picos de desove,
asi como la estimacion de la fecundidad,
talla de madurez y el tipo de desarrollo
ovocitario, permite inferir la tactica re-
productiva de las poblaciones y su varia-
cién inter e intraanual. Los patrones de
reproduccién de las especies arrecifales
tropicales son tan diversos, que la fecun-
didad, por ejemplo, varia entre especies,
afnos e individuos, de tal modo que las
diferencias en la producciéon de huevos
de hembras conespecificas de diferentes
tamafos puede ser de 6érdenes de magni-
tud. La morfologia y tamafio del cuerpo
también influyen en la fecundidad, de
modo que es menor en las formas com-
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primidas y pequefas y mayor en las re-
dondeadas y grandes (Sadovy 1996).

En cuanto al tipo de huevos, la mayoria
de especies tropicales arrecifales produ-
cen huevos y larvas pelagicas, y conse-
cuentemente con la variedad en duracién
del pico reproductivo, las hembras pue-
den desovar pocas o muchas veces al afio.
Muchas especies coinciden en desovar al
anochecer, y algunas lo hacen de acuerdo
al ciclo lunar o de mareas, sobre todo las
que forman agregaciones reproductivas
(Rhodes & Warren-Rhodes 2005). Si bien
el desove puede ocurrir en areas de re-
sidencia, varias especies tienen sitios de
agregacion definidos y alejados. Se cree
que la preferencia por lugares especificos
donde se realizan agregaciones de deso-
ve responde a lograr una mayor disper-
sion o supervivencia de las larvas (Sadovy
1996).

Recientemente, la invasién del pez leén
en el Atlantico occidental y la amenaza
que representa para la estructura y fun-
cién de varios ecosistemas muy biodiver-
sos como los del Caribe, ha incentivado
que se profundice en el conocimiento de
la biologia de Pterois volitans. Parte del
éxito del proceso invasivo de esta especie
estd relacionado con su eficiente estrate-
gia reproductiva, basada en un desarrollo
ovocitario asincrénico, alta fecundidad
y la capacidad de reproducirse durante
todo el afio en aguas colombianas (Bus-
tos-Montes et al. 2018).

Varias de las especies tropicales presen-
tan desoves parciales, sincréonicos por
grupos, lo que estd muy relacionado con
los extensos periodos reproductivos, tal
es el caso para los peces caribeios Caranx
crysos, Euthynnus alletteratus, Selar cru-
menophthalmus y Scomberomorus bra-
siliensis (Camacho 2011; Alfaro-Martinez
et al. 2016) y la Sierra del Pacifico Scom-
beromorus sierra (Eraso et al. 2017). El ta-
mafo de los ovocitos puede ser variable,
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y en muchos casos se ha documentado
una relacion significativa entre el tamafo
y cantidad de los huevos y la talla de los
peces, coincidiendo con la hipdtesis de
los grandes megadesovadores (BOFFFF).
En todo caso, una de las tematicas de la
ecologia reproductiva menos abordada
en especies tropicales es la determinacion
del tipo de fecundidad y la estimacion de
la misma, lo que limita el conocimiento so-
bre la capacidad productiva de los stocks y
por ende de los reclutas potenciales.

4.7. Perspectivas

Dada la vulnerabilidad por presiéon pes-
quera que tienen los meros y pargos que
realizan agregaciones reproductivas, son
necesarias medidas eficientes de manejo,
que a su vez requieren sélida informacion
sobre la actividad reproductiva estacional
de las especies involucradas, y programas
de monitoreo en entidades estatales. Si
bien hay algunas iniciativas de proteccion
sobre las agregaciones reproductivas de
peces de importancia comercial en dife-
rentes paises, en otros el conocimiento
sobre la dinamica de estas es incipiente y
puede convertirse en una linea de inves-
tigacion futura.

Por otro lado, es evidente la dependen-
cia y estrecha relaciéon entre los impul-
sos ambientales y la reproduccién, por
lo que es necesario profundizar en este
tema a diferentes escalas temporales (in-
tra e interanuales), asi como espaciales y
batimétricas. La combinacion de técnicas
novedosas como el uso de imagenes sate-
litales, estaciones meteomarinas, biomar-
cadores, isétopos estables y microquimica
de otolitos, facilitan el entendimiento de
la influencia ambiental, sobre el patrén
reproductivo de las especies, asi como as-
pectos relacionados con el reclutamiento
y la dispersién. El uso de modelos biofisi-
cos e hidrodinamicos en aras de profun-

dizar sobre el entendimiento de procesos
espacio-temporales de las larvas es una
tematica que ha sido poco explorada en
aguas tropicales. Si se desarrollaran mas
investigaciones en este tema, podra en-
tenderse mejor la conectividad larval,
el éxito en el asentamiento y la historia
de vida, asi como simular el impacto del
cambio climatico sobre los estados de
vida temprana.

Las variaciones ambientales generadas
por el cambio climatico, han provocado
que muchas especies migren hacia am-
bientes mas favorables ya sea a ambien-
tes mas templados o mas profundos. Por
lo anterior las estrategias reproductivas
pueden verse alteradas tanto en la fisio-
logia de los individuos como en el com-
portamiento, lo que podria provocar
cambios en las zonas de agregaciones re-
productivas, asi como las areas y épocas
de desove. Por lo tanto, se deben realizar
estudios dirigidos a la evaluacién de es-
tas nuevas condiciones que describen las
adaptaciones de las especies en términos
de ecologia reproductiva.

Como se mencioné antes, se conoce muy
poco sobre la estrategia de asignaciéon de
recursos en el dominio tropical y dada su
relevancia en el entendimiento del éxito
reproductivo, es importante que sea con-
siderado en futuras investigaciones como
una herramienta para el complejo mane-
jo de las pesquerias tropicales. Otra te-
matica poco abordada en ambientes tro-
picales es la influencia de la reproduccion
en el reclutamiento, son escasas las esti-
maciones de parametros de crecimiento,
mortalidad, determinacion de edad vy,
por tanto, dichos aspectos no son consi-
derados en los planes de ordenamiento y
conservacion. Se considera necesario que
las estrategias de manejo que consideren
los aspectos reproductivos y que asegu-
ren el aprovechamiento sostenible de los
recursos marinos.

105



Capitulo 4

Referencias

Aburto-Oropeza, O.; B. Erisman; C. Valdez-Ornelas & G. Danemann. 2008. Serranidos de importancia comercial del
Golfo de California: Ecologia, pesquerias y conservacion. Ciencia y Conservacion, 2008: 1-23.

Afonso, P.; Sosa-Cordero, E. & Erisman, B. 2018. Mycteroperca phenax. The IUCN Red List of Threatened Species,
[online], IUCN Global Species Programme Red List Unit, UK. https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2018-2.
RLTS.T132729A46916602.en

Aguilar, C; G. Gonzalez-Sanson; Y. Cabrera; A. Ruiz & C. R. Allen. 2014. Variacién entre habitats de la densidad y
composicion por tallas en peces de arrecife de la regién noroccidental de Cuba. Revista de Biologia Tropical,
62: 589-602.

Alfaro-Martinez, S.; D. Bustos-Montes; S. Salas-Castro; J. Gomez-Ledn & M. Rueda. 2016. Fecundidad del jurel aleta
amarilla, Caranx hippos (Linnaeus) en el Caribe colombiano. Boletin de Investigaciones Marinas y Costeras,
45: 123-134. https://doi.org/10.25268/bimc.invemar.2016.45.1.633

Allen, G. R. 1985. Snappers of the world: An annotated and illustrated catalogue of lutjanid species known to date,
vol. 6, FAO species catalogue. FAO Fisheries Synopsis, N° 125, Rome, 208 pp.

Allsop, D. J. & S. A. West. 2003. Constant relative age and size at sex change for sequentially hermaphroditic fish.
Journal of Evolutionary Biology, 16: 921-929. https://doi.org/10.1046/j.1420-9101.2003.00590.x

Avise, J. C. 2011. Hermaphroditism: A primer on the biology, ecology, and evolution of dual sexuality, Columbia
University Press, New York, 251 pp.

Bailly, N. 2015. Chaetodon capistratus. In: Froese, R. & D. Pauly (Eds). FishBase, [on-line], World Register of Marine
Species, Flanders Marine Institute, Belgium. http:/www.marinespecies.org/aphia.php?p=taxdetail-
s&id=159661

Barber, M. C,; L. A. Suarez & R. R. Lassiter. 1991. Modelling bioaccumulation of organic pollutants in fish with an
application to PCBs in Lake Ontario salmonids. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences, 48: 318-
337. https://doi.org/10.1139/f91-044

Beck, M.W.; K. L. J. Heck; K. W. Able; D. L. Childers; D. B. Eggleston; B. M. Gillanders; B. Halpern; C. Hays; K. Hoshino;
T.J. Minello et al. 2001. The identification, conservation and management of estuarine and marine nurseries
for fish and invertebrates. BioScience, 51: 633-641. https://doi.org/10.1641/0006-3568(2001)051[0633
:TICAMO]2.0.C0O;2

Bergmann, M.; H. Hinz; R. E. Blyth; M. J. Kaiser; S. |. Rogers & M. Armstrong. 2004. Using knowledge from fishers
and fisheries scientists to identify possible groundfish “Essential Fish Habitats”. Fisheries Research, 66: 373-
379. https://doi.org/10.1016/j.fishres.2003.07.007

Brandt, S. B.; D. M. Mason & E. V. Patrick. 1992. Spatially-explicit models of fish growth rate. Fisheries, 17: 23-35.
https://doi.org/10.1577/1548-8446(1992)017<0023:SMOFGR>2.0.C0;2

Breder, C. M. & Rosen, D. E. 1966. Modes of reproduction in fishes. T. F. H. Publications, Neptune City, New Jersey,
941 pp.

Brooks, S.; C. R. Tyler & J. P. Sumpter. 1997. Egg quality in fish: what makes a good egg? Reviews in Fish Biology and
Fisheries, 7: 387-416. https://doi.org/10.1023/A:1018400130692

Brulé, T. & C. Deniél. 1996. Biological research on the red grouper (Epinephelus morio) from the southern Gulf of
Mexico. Paginas 28-42 in Arreguin-Sanchez, F. et al. (Eds) Biology, Fisheries and Culture of Tropical Groupers
and Snappers. Proceedings of an EPOMEX/ICLARM International Workshop on Tropical Groupers and Snap-
pers (ICLARM Conference Proceedings 48). Manila, Philippines, 449 pp.

Brulé, T. 2009. El hermafroditismo en los peces y su implicacion en la vulnerabilidad de las especies a la pesca.
Paginas 15-18 in Saborido-Rey, F. et al. (Eds) Actas | Simposio Iberoamericano de Ecologia Reproductiva,
Reclutamiento y Pesquerias. Vigo, Espafia. 400 pp. https://hdl.handle.net/10261/39081

Brulé, T.; X. Renan; T. Colas-Marrufo; Y. Hauyon; A. Tuz-Sulub & C. Déniel. 2003. Reproduction in the protogynous black
grouper (Mycteroperca bonaci Poey, 1860) from the southern Gulf of Mexico. Fishery Bulletin, 101: 463-475.

106



https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2018-2.RLTS.T132729A46916602.en
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2018-2.RLTS.T132729A46916602.en
https://doi.org/10.25268/bimc.invemar.2016.45.1.633
https://doi.org/10.1046/j.1420-9101.2003.00590.x
http://www.marinespecies.org/aphia.php?p=taxdetails&id=159661
http://www.marinespecies.org/aphia.php?p=taxdetails&id=159661
https://doi.org/10.1139/f91-044
https://doi.org/10.1641/0006-3568(2001)051%5b0633:TICAMO%5d2.0.CO;2
https://doi.org/10.1641/0006-3568(2001)051%5b0633:TICAMO%5d2.0.CO;2
https://doi.org/10.1016/j.fishres.2003.07.007
https://doi.org/10.1577/1548-8446(1992)017%3c0023:SMOFGR%3e2.0.CO;2
https://doi.org/10.1023/A:1018400130692
https://hdl.handle.net/10261/39081

Dinamica reproductiva en el dominio tropical marino

Burton, M. L.; J. C. Potts & D. R. Carr. 2015. Age, growth, and natural mortality of yellowfin grouper (Mycteroperca
venenosa) from the southeastern United States. PeerJ, 3: €1099. https://doi.org/10.7717/peerj.1099

Bustos-Montes, D.; S. Salas; A. Acero; A. Sanjudn-Mufoz & R. Dominguez-Petit. 2018. Estrategia reproductiva del
invasor pez leén en el Caribe sur, SB 2018.

Bye, V. J. 1984. The role of environmental factors in the timing of reproductive cycles. In: Potts, G. W. & Wootton,
R. J. (Eds). Fish reproduction: Strategies and tactics. Academic Press Inc., London, 187-205.

Caiafa, I.; J. Narvéez & S. Borrero. 2011. Algunos aspectos de la dinamica poblacional del jurel Caranx hippos (pis-
ces: carangidae) en bocas de ceniza, Caribe colombiano. Revista MVZ Cérdoba, 16: 2324-2335. https:/doi.
org/10.21897/rmvz.291

Camacho, L. 2011. Estimacion preliminar de la fecundidad en algunas especies de importancia comercial (familias
Carangidae y Scombridae) en el Departamento del Magdalena, Caribe colombiano. Trabajo de Grado, Uni-
versidad Jorge Tadeo Lozano, Sede Santa Marta, 130 pp.

Claro, Ry C. Lindeman. 2008. Biologia y manejo de los pargos (Lutjanidae) en el Atlantico Occidental, Instituto de
Oceanologia, CITMA, La Habana, 472 pp.

Coleman, F. C; C. C. Koenig & L. A. Collins. 1996. Reproductive styles of shallow-water groupers (Pisces: Serranidae)
in the eastern Gulf of Mexico and the consequences of fishing spawning aggregations. Environmental Biol-
ogy of Fishes, 47: 129-141. https://doi.org/10.1007/BF00005035

Crabtree, R. E. & L. H. Bullock. 1998. Age, growth, and reproduction of black grouper, Mycteroperca bonaci, in
Florida waters. Fisheries Bulletin, 96: 735-753.

Cushion, N. M. 2010. Growth, reproductive life-history traits and energy allocation in Epinephelus guttatus (red
hind), E. striatus (Nassau Grouper), and Mycteroperca venenosa (yellowfin grouper) (Family Serranidae,
Subfamily Epinephelinae). Tesis Doctoral, University of Miami, 144 pp.

Defeo, O. 2015. Enfoque ecosistémico pesquero: Conceptos fundamentales y su aplicacién en pesquerias de peque-
fa escala de América Latina. FAO Documento Técnico de Pesca y Acuicultura, N° 592, Roma, 84 pp.

Defeo, O.; A. McLachlan; D. S. Schoeman; T. A. Schlacher; J. Dugan; A. Jones; M. Lastra & F. Scapini. 2009. Threats to
sandy beach ecosystems: A review. Estuarine Coastal and Shelf Science, 81: 1-12. https://doi.org/10.1016/j.
ecss.2008.09.022

Dubinsky, Z. & N. Stambler. 2011. Coral Reef: An ecosystem in transition, Springer, New York, 552 pp.

Eraso-Ordofiez, J. F; D. M. Bustos-Montes; S. Salas-Castro; A. Girén & M. Rueda. 2017. Fecundidad de Scombe-
romorus sierra (Perciformes: Scombridae) en el Pacifico colombiano. Boletin de Investigaciones Marinas y
Costeras-INVEMAR, 46: 29-44.

FAO. 2020. El estado mundial de la pesca y la acuicultura 2020. La sostenibilidad en acciéon. Roma, 243 pp.
Guillet, R. 2008. Global study of shrimp fisheries. FAO Fisheries Technical Papers, N° 475, Rome, 331 pp.

Goldberg, S. R. & D. W. Au. 1986. The spawning of skipjack tuna from the southern Brazil as determined from
histological examination of ovaries. Paginas 277-284 in Symmons, P. E. K. et al. (Eds) Proceedings of the
International Comission for the Conservation of Atlantic Tunas (ICCAT) - Conference on the International
Skipjack Year. Madrid, Spain, 384 pp.

Grol, M. G. G.; I. Nagelkerken; A. L. Rypel & C. A. Layman. 2011. Simple ecological trade-offs give rise to emergent
cross-ecosystem distributions of a coral reef fish. Oecologia, 165: 79-88. https://doi.org/10.1007/s00442-
010-1833-8

Hartman, K. J. & F. J. Margraf. 1993. Evidence of predatory control of yellow perch (Perca flavescens) recruit-
ment in Lake Erie, U.S.A. Journal of Fish Biology, 43: 109-119. https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.1993.
tb00414.x

Hartman, K. J. & B. Brandt. 1995. Trophic resource partitioning, diets, and growth of sympatric estuarine predators.
Transactions of the American Fisheries Society, 124: 520-537. https://doi.org/10.1577/1548-8659(1995)12
4<0520:TRPDAG>2.3.C0O;2

107


https://doi.org/10.7717/peerj.1099
https://doi.org/10.21897/rmvz.291
https://doi.org/10.21897/rmvz.291
https://doi.org/10.1007/BF00005035
https://doi.org/10.1016/j.ecss.2008.09.022
https://doi.org/10.1016/j.ecss.2008.09.022
https://doi.org/10.4060/ca9229es
https://doi.org/10.1007/s00442-010-1833-8
https://doi.org/10.1007/s00442-010-1833-8
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.1993.tb00414.x
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.1993.tb00414.x
https://doi.org/10.1577/1548-8659(1995)124%3c0520:TRPDAG%3e2.3.CO;2
https://doi.org/10.1577/1548-8659(1995)124%3c0520:TRPDAG%3e2.3.CO;2

Capitulo 4

Heemstra, P. C. & J. E. Randall. 1993. Groupers of the world (family Serranidae, subfamily Epinephelinae): An an-
notated and illustrated catalogue of the grouper, rockcod, hind, coral grouper and lyretail species known to
date, vol. 16, FAO Species Catalogue. FAO Fisheries Synopsis, N° 125, Rome, 382 pp.

Heithaus, E. R.; P. A. Heithaus; M. R. Heithaus; D. Burkholder & C. A. Layman. 2011. Trophic dynamics in a relative
pristine subtropical fringing mangrove community. Marine Ecology Progress Series, 428: 49-61. https:/doi.
org/10.3354/meps09052

Hill, D. K. & J. J. Magnuson. 1990. Potential effects of global climate warming on the growth and prey consumption
of Great Lakes fish. Transactions of the American Fisheries Society, 119: 265-275. https://doi.org/10.1577/1
548-8659(1990)119<0265:PEOGCW>2.3.C0;2

Itano, D. G. 2000. The reproductive biology of yellowfin tuna (Thunnus albacares) in Hawaiian water and the west-
ern tropical Pacific Ocean: Project summary. SOEST 00-01, JIMAR Contribution 00- 328, 75 pp.

Jeyaseelan, M. J. P. 1998. Manual of fish eggs and larvae from Asian mangrove waters, United Nations Educational,
Scientific and Cultural Organization, Paris, 193 pp.

Kalikoski, D. C. & M. Vasconcellos. 2003. Fishers’ knowledge role in the co-management of artisanal fisheries in the
Estuary of Patos Lagoon, Southern Brazil. Paginas 445-455 in Haggan, N. et al. (Eds) Putting Fishers' Knowl-
edge to Work, Conference Proceedings. Fisheries Centre, University of British Columbia, Vancouver, 504 pp.

Kjesbu, O. S. 2016. Applied fisheries reproductive biology: Contribution of individual reproductive potential to
recruitment and fisheries management. In: Jakobsen, T.; M. J. Fogarty; B. A. Megrey & E. Moksness (Eds). Fish
reproductive biology, John Wiley & Sons Ltd, Oxford, 321-366. https://doi.org/10.1002/9781444312133.
ch8

Klibansky, N. & Scharf, F. S. (2013). Size-dependent and temporal variability in batch number and fecundity of red
porgy, a protogynous, indeterminate spawner, in the U. S. South Atlantic. Marine and Coastal Fisheries:
Dynamics, Management, and Ecosystem Science, 5: 39-52. http://dx.doi.org/10.1080/19425120.2013.76
9923

Kopp, D.; Y. Bouchon-Navaro; M. Louis & C. Bouchon. 2007. Diel differences in the seagrass fish assemblages of a
Caribbean island in relation to adjacent habitat types. Aquatic Botany, 87: 31-37. https://doi.org/10.1016/j.

aquabot.2007.01.008

Laegdsgaard, P. & C. Johnson. 2001. Why do juvenile fish utilise mangrove habitats? Journal of Experimental Ma-
rine Biology and Ecology, 257: 229-253. https://doi.org/10.1016/s0022-0981(00)00331-2

Lucano-Ramirez, G.; S. Ruiz-Ramirez; F. I. Palomera-Sanchez y G. Gonzalez-Sansén. 2011. Biologia reproductiva
de la sierra Scomberomorus sierra (Pisces, Scombridae) en el Pacifico central mexicano. Ciencia Marina, 37:
249-260.

Manjarrés, L. M.; S. S. Fajardo; L. Duarte & F. Cuello. 2009. El conocimiento ecoldgico local y su relevancia como
fuente de informacién biolégica utilizable para la gestion de pesquerias artesanales. Un estudio de caso en
el Caribe colombiano. Paginas 225-227 in Saborido-Rey, F. et al. (Eds) Actas | Simposio Iberoamericano de Eco-
logia Reproductiva, Reclutamiento y Pesquerias. Vigo, Espafia. 400 pp. http://hdl.handle.net/10261/39081

Mendizabal, M. G. 2013. The reproductive biology, condition and feeding ecology of the skipjack, Katsuwonus
pelamis, in the Western Indian Ocean. Tesis Doctoral, Universidad del Pais Vasco, 260 pp.

Mufoz, A. 2014. Contenido energético de especies de peces pelagicos de pequefio y mediano tamaro: diferencias
intra e interespecificas y consideraciones metodoldgicas. Trabajo de Master, Universidad de Barcelona, 36

pp.
Nagelkerken, I.; S. J. M. Blaber; S. Bouillon; P. Green; M. Haywood; L. G. Kirton; J. O. Meynecke; J. Pawlik; H. M.

Penrose; A. Sasekumar et al. 2008. The habitat function of mangroves for terrestrial and marine fauna: A
review. Aquatic Botany, 89: 155-185. https://doi.org/10.1016/j.aquabot.2007.12.007

Navarro-Flores, J.; L. Ibarra-Castro; J. M. Martinez-Brown & O. |. Zavala-Leal. 2019. Hermafroditismo en peces
teledsteos y sus implicaciones en la acuacultura comercial. Revista de Biologia Marina y Oceanografia, 54:
1-10. http://dx.doi.org/10.22370/rbmo.2019.54.1.1427

108



https://doi.org/10.3354/meps09052
https://doi.org/10.3354/meps09052
https://doi.org/10.1577/1548-8659(1990)119%3c0265:PEOGCW%3e2.3.CO;2
https://doi.org/10.1577/1548-8659(1990)119%3c0265:PEOGCW%3e2.3.CO;2
https://doi.org/10.1002/9781444312133.ch8
https://doi.org/10.1002/9781444312133.ch8
http://dx.doi.org/10.1080/19425120.2013.769923
http://dx.doi.org/10.1080/19425120.2013.769923
https://doi.org/10.1016/j.aquabot.2007.01.008
https://doi.org/10.1016/j.aquabot.2007.01.008
https://doi.org/10.1016/s0022-0981(00)00331-2
http://hdl.handle.net/10261/39081
https://doi.org/10.1016/j.aquabot.2007.12.007
http://dx.doi.org/10.22370/rbmo.2019.54.1.1427

Dinamica reproductiva en el dominio tropical marino

Palazén-Fernandez, J. L. 2007. Reproduction of the white grunt, Haemulon plumieri (Lacépede, 1802) (Pisces:
Haemulidae) from Margarita Island, Venezuela. Scientia Marina, 71: 429-440. https://doi.org/10.3989/sci-
mar.2007.71n3429

Pandian, T. 2010. Sexuality in fishes. Science Publishers, CRC Press, Enfield, Boca Raton, Florida, 218 pp.

Pankhurst, N. W. & M. J. R. Porter. 2003. Cold and dark or warm and light: Variations on the theme of environ-
mental control of reproduction. Fish Physiology and Biochemistry, 28: 385-389. https://doi.org/10.1023/
B:FISH.0000030602.51939.50

Paramo, J.; L. Guillot-lllidge; S. Benavides; A. Rodriguez & C. Sanchez. 2009. Aspectos poblacionales y ecolégicos de
peces demersales de la zona norte del Caribe colombiano en relacién con el habitat: una herramienta para
identificar areas marinas protegidas (AMPS) para el manejo pesquero. Caldasia, 31: 123-144.

Paramo, J.; D. Pérez y M. Wolff. 2014. Reproduccion del camaroén rosado Farfantepenaeus notialis (Decapoda:
Penaeidae) en el Caribe colombiano. Revista de Biologia Tropical, 62: 513-521. https://doi.org/10.15517/
rbt.v62i2.11650

Perea, A.; C. Pefia; R. Oliveros-Ramos; B. Buitron & J. Mori. 2011. Produccién potencial de huevos, reclutamiento y
veda reproductiva de la anchoveta peruana (Engraulis ringens): Implicaciones en el manejo pesquero. Cien-
cias Marinas, 37: 585-601. https://doi.org/10.7773/cm.v37i4B.1827

Perera-Garcia, M. A.; M. Mendoza-Carranza; W. M. Contreras-Sanchez; M. Huerta-Ortiz & E. Pérez-Sanchez. 2011.
Reproductive biology of common snook Centropomus undecimalis (Perciformes: Centropomidae) in two
tropical habitats. Revista de Biologia Tropical, 59: 669-681.

Perera-Garcia, M. A.; M. Mendoza-Carranza & S. Paramo-Delgadillo. 2008. Dindmica reproductiva y poblacional
del robalo, Centropomus undecimalis (perciformes: centropomidae), en Barra San Pedro, Centla, México.
Universidad y Ciencia, 24: 49-59.

Posada-Pelaez, C.; A. Santafé-Murioz; M. Grijalba-Bendeck; D. Bustos-Montes; E. Gonzalez-Sarmiento & J. De La
Hoz-Maestre. 2012. Aspectos bioldgicos de Caranx hippos (jurel aleta amarilla) capturado por la pesca arte-
sanal en el departamento del Magdalena, Caribe colombiano. In: Grijalba-Bendeck, M; D. Bustos-Montes, C.
Posada-Peldez & A. Santafé-Munoz (Ed). La pesca artesanal maritima del departamento del Magdalena: una
vision desde cuatro componentes, Fundaciéon Universidad de Bogota Jorge Tadeo Lozano, Ministerio de la
Agricultura y Desarrollo Rural, Proyecto Transicion de la Agricultura, Bogot4, 191-207.

Provost, M. & O. Jensen. 2015. The impacts of fishing on hermaphroditic species and treatment of sex change in
stock assessments. Fisheries, 40: 536-545. https://doi.org/10.1080/03632415.2015.1093471

Rhodes, K. L. & K. Warren-Rhodes. 2005. Management options for fish spawning aggregations of tropical reef
fishes: A perspective. Report prepared for the Pacific Island Countries Coastal Marine Program, The Nature
Conservancy. TNC Pacific Island Countries Report, N° 7/05, 55 pp.

Robertson, D. R. & R. R. Warner. 1978. Sexual patterns in the labroid fishes of the western Caribbean II: The parrot-
fishes (Scaridae). Smithsonian Contribution to Zoology, 255: 1-26. https://doi.org/10.5479/si.00810282.255

Rosique, J.; B. Toro; J. G. Marin; N. Galeano & T. Correa. 2008. Algunos lineamientos para la conservacion de Cittarium
pica en la costa Caribe del Darién colombiano. Boletin de Antropologia Universidad de Antioquia, 22: 314-334.

Rowell, T. J.; O. Aburto-Oropeza; J. J. Cota-Nieto; M. A. Steele & B. E. Erisman. 2019. Reproductive behaviour and
concurrent sound production of Gulf grouper Mycteroperca jordani (Epinephelidae) at a spawning aggre-
gation site. Journal of Fish Biology, 94: 277-296. https://doi.org/10.1111/jfb.13888

Sadovy, Y. 1996. Reproduccidon de especies pesqueras de arrecifes. In: Polunin N. V. C. & C. M. Roberts (Eds).
Reef Fisheries, Chapman & Hall Fish and Fisheries Series, vol. 20. Springer, Dordrecht, 15-59. https://doi.
org/10.1007/978-94-015-8779-2 2

Sadovy, Y. & P. L. Colin. 1995. Sexual development and sexuality in the Nassau grouper. Fish Biology, 46: 961-976.
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.1995.tb01401.x

Sadovy, Y. & M. Domeier. 2005. Are aggregation-fisheries sustainable? Reef fish fisheries as a case study. Coral
Reefs, 24: 254-262. https://doi.org/10.1007/s00338-005-0474-6

109


https://doi.org/10.3989/scimar.2007.71n3429
https://doi.org/10.3989/scimar.2007.71n3429
https://doi.org/10.1023/B:FISH.0000030602.51939.50
https://doi.org/10.1023/B:FISH.0000030602.51939.50
https://doi.org/10.15517/rbt.v62i2.11650
https://doi.org/10.15517/rbt.v62i2.11650
https://doi.org/10.7773/cm.v37i4B.1827
https://doi.org/10.5479/si.00810282.255
https://doi.org/10.1111/jfb.13888
https://doi.org/10.1111/jfb.13888
https://doi.org/10.1007/978-94-015-8779-2_2
https://doi.org/10.1007/978-94-015-8779-2_2
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.1995.tb01401.x
https://doi.org/10.1007/s00338-005-0474-6

Capitulo 4

Sadovy, Y. & M. Liu. 2008. Functional hermaphroditism in teleosts. Fish & Fisheries, 9: 1-43. https://doi.org/10.1111/
j-1467-2979.2007.00266.x

Salas, S.; R. Chuenpagdee; J. C. Seijo & A. Charles. 2007. Challenges in the assessment and management of small-
scale fisheries in Latin America and the Caribbean. Fisheries Research, 87: 5-16. https://doi.org/10.1016/j.
fishres.2007.06.015

Salas, S.; R. Chuenpagdee; J. C. Seijo & A. Charles. 2011. Coastal fisheries of Latin America and the Caribbean. FAO
Fisheries and Aquaculture Technical Paper, N° 544, Rome, 444 pp.

Silbiger, H. L. N.; F. J. Hernandez-Blasquez; E. Bessa & J. F. Dias. 2009. Gonad morphology through sex reversal and
transition in sergeant major Abudefduf saxatilis (Linnaeus, 1758) (Pomacentridae). Pagina 69 in Sabori-
do-Rey, F. et al. (Eds) Actas del Simposio Iberoamericano de Ecologia Reproductiva, Reclutamiento y Pesque-
rias. Vigo, Espafa. 400 pp. https://hdl.handle.net/10261/39081

Stewart, D. J. & M. Ibarra. 1991. Predation and production by salmonine fishes in Lake Michigan, 1978-88. Canadi-
an Journal of Fisheries and Aquatic Sciences, 48: 909-922. https://doi.org/10.1139/f91-107

Teixeira, S. F; Y. F. Duarte & B. P. Ferreira. 2010. Reproduction of the fish Lutjanus analis (mutton snapper; Perci-
formes: Lutjanidae) from Northeastern Brazil. Revista de Biologia Tropical, 58: 791-800.

Thresher, R. E. 1984. Reproduction in reef fishes. T. F. H. Publications, Inc. Ltd., Neptune City, New Jersey, 399 pp.

Tiburtino, C.; N. N. Fabré; V. S. Batista; P. T. C. Chaves; J. Rangely & A. C. Lopes. 2012. Atividade reprodutiva da
ictiofauna acompanhante explotada pela pesca de emalhe no litoral central de Alagoas/Brasil, SB 2012.

Tierney, M.; M. Hindell & S. Goldsworthy. 2002. Energy content of mesopelagic fish from Macquarie Island. Antarc-
tic Science, 14: 225-230. https://doi.org/10.1017/5S0954102002000020

Vaslet, A. 2015. Foraging habits of reef fishes associated with mangroves and seagrass beds in a Caribbean lagoon:
A stable isotope approach. Ciencias Marinas, 41: 217-232. https://doi.org/10.7773/cm.v41i3.2494

Vera, M. & J. Llanos. 2012. Recomendaciones sobre una posible veda para la captura de falso volador Prionotus
stephanophrys (Scorpaeniformes: Triglidae) en Tumbes, Peru, SB 2012.

Vidal-Lopez, J.; W. Contreras-Sanchez; A. Hernandez-Franyutti; M. Contreras-Garcia; M. C. Uribe-Aranzabal. 2019.
Functional feminization of the Mexican snook (Centropomus poeyi) using 17 -estradiol in the diet. Latin
American Journal of Aquatic Research, 47: 240-250. https://doi.org/10.3856/vol47-issue2-fulltext-4

Villalobos-Rojas, F.; J. Herrera-Correal; C. A. Garita-Alvarado; T. Clarke & A. Beita-Jiménez. 2014. Actividades pes-
queras dependientes de la ictiofauna en el Pacifico Norte de Costa Rica. Revista de Biologia Tropical, 62:
119-138._https://doi.org/10.15517/rbt.v62i4.20038

Wang, S. B. & E. D. Houde. 1994. Energy storage and dynamics in Bay Anchovy, Anchoa mitchilli. Marine Biology,
121: 219-227. https://doi.org/10.1007/BF00346729

Warner, R. R. 1982. Mating systems, sex change and sexual demography in the rainbow wrasse, Thalassoma lucasa-
num. Copeia, 3: 653-661._https://doi.org/10.2307/1444666

Whaylen, L.; C. V. Pattengill-Semmens; B. G. Bush & M. R. Boardman. 2004. Observations of a Nassau grouper
(Epinephelus striatus) spawning aggregation site in Little Cayman, including multi-species spawning infor-
mation. Environmental Biology of Fishes, 70: 305-313.

Whitehead, P. J. P; G. J. Nelson & T. Wongratana. 1988. Clupeoid fishes of the world (Suborder Clupeoidei). An an-
notated and illustrated catalogue of the herrings, sardines, pilchards, sprats, shads, anchovies and wolf-her-

rings, vol. 7, FAO species catalogue. FAQO Fisheries Synopsis, N° 125, Rome, 305-579.

110



https://doi.org/10.1111/j.1467-2979.2007.00266.x
https://doi.org/10.1111/j.1467-2979.2007.00266.x
https://doi.org/10.1016/j.fishres.2007.06.015
https://doi.org/10.1016/j.fishres.2007.06.015
https://hdl.handle.net/10261/39081
https://doi.org/10.1139/f91-107
https://doi.org/10.1017/S0954102002000020
https://doi.org/10.7773/cm.v41i3.2494
https://doi.org/10.3856/vol47-issue2-fulltext-4
https://www.researchgate.net/deref/http%3A%2F%2Fdx.doi.org%2F10.15517%2Frbt.v62i4.20038
https://doi.org/10.1007/BF00346729
https://doi.org/10.2307/1444666

Capitulo 5

Dinamica reproductiva en aguas

continentales y estuarinas



Capitulo 5

CHAVES, Paulo de Tarso'; AMADIO, Sidineia? & SHIBUYA, Akemi?

1. Universidade Federal do Parana - Curitiba, Brasil

2. Instituto Nacional de Pesquisas da Amazénia — Manaus, Brasil

3. Instituto Nacional de Pesquisas da Amazo6nia — Manaus, Brasil

ptchaves@ufpr.br '; sidamadioinpa@gmail.com ?; ashibuya.1@gmail.com 3

Citar como:

Chaves, P; Amadio, S. & Shibuya, A. 2021. ‘Dindmica reproductiva en aguas continentales
y estuarinas’. Ecologia Reproductiva y Pesquerias en el Contexto Iberoamericano. Red
Iberoamericana de Investigacion para el Uso Sostenible de los Recursos Pesqueros (RED

INVIPESCA). 31 Diciembre de 2021. 111-140.

5.1. Introduccion

Los cuatro primeros SIBECORP expusie-
ron los avances en la investigacién so-
bre reproduccién en recursos pesqueros
no sélo de aguas marinas, sino también
continentales y estuarinas. Se consideran
aguas continentales las de los rios, lagos
y canales de conexién entre ellos, tenien-
do en comun la permanente salinidad
cero. En la temporada de lluvias e inme-
diatamente después, la selva Amazdnica
aun presenta vegas e igapos, ambientes
inundados por el desbordamiento en
areas contiguas. Se consideran aguas es-
tuarinas las que se ubican en la interfaz
continente-océano, lugares semiabiertos
hacia uno y otro sistema y los expuestos,
por consiguiente, a la influencia tanto de
vertidos continentales (lluvias y deshielo
principalmente, segun la regién), como
de mareas y corrientes marinas.

El conocimiento de los ambientes conti-
nentales y estuarinos proviene de todas
las franjas de latitud —bajas y altas — de
los paises latinoamericanos. Destaca Bra-
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sil, en mayor volumen la cuenca Amazoé-
nica (ejemplos: Amadio & Zuanon 2009;
Torrente-Vilara et al. 2009; Araujo et al.
2012a, ¢; Doria et al. 2012; Hauser et al.
2012; Vicentini & Batista 2012; Wagner
et al. 2015) y del Rio Parana (Corréa-Al-
ves et al. 2012; Ramos Cruz et al. 2012;
Santos et al. 2012; Soares-de-Santana et
al. 2012; Silveira et al. 2018). Otros paises
representados en aguas dulces y salobres
son Argentina, contemplando la cuenca
del Rio Paranéa (Gonzalez et al. 2015; Silva
et al. 2015), la desembocadura del Rio de
la Plata (Acha et al. 2009; Militelli et al.
2015) y la laguna de Mar Chiquita (Bruno
et al. 2012a, b); Uruguay, en la Laguna de
Rocha (Norbis et al. 2018); Colombia, en
los Rios Atrato (Roa-Cubillos et al. 2015)
y Magdalena (De Fex-Wolf et al. 2012;
Gulfo & Jiménez -Segura 2012; Villa-Na-
varro et al. 2015); Nicaragua, en el Lago
de Nicaragua (Hernandez-Portocarrero &
Saborido-Rey 2009); Venezuela, en el Rio
Apure (Pérez & Castilho 2009); y México,
en el Rio Usumacinta (Herndndez-Gémez
et al. 2018).
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Los resultados aluden a recursos que inte-
gran cuatro tipos de pesca:

() artesanal, de pequefa escala. Es
especialmente importante en la re-
gién del Caribe y en Brasil, donde
da empleo a un mayor nimero de
pescadores que la pesca industrial,
de gran escala, y produce mas de la
mitad de los recursos acuicolas de
origen extractivo;

(Il) de subsistencia, para consumo de
poblaciones riberefias. Ocurre en
regiones de estuario de Latinoa-
mérica, y en mayor grado en el in-
terior de las cuencas fluviales de la
Amazonia brasilefia, boliviana, pe-
ruana, colombiana. Alli, el pescado
constituye la mayor —cuando no la
Unica— fuente de proteina animal
de la dieta;

(Ill) recreativa, en ocio y competicio-
nes. Comun en aguas continentales
y de estuario de Latinoamérica y
Europa, se considera practica es-
tratégica para la economia local y
positiva para la conservacion, en
particular en la modalidad de cap-
tura-y-suelta; y

(IV) para fines ornamentales y de acua-
riofilia. Aunque las especies coste-
ras y de agua dulce de Sudamérica
también se producen en la actuali-
dad en laboratorios de Asia y Euro-
pa, el mercado brasilefio de orna-
mentales sigue siendo importante
para el abastecimiento local y la

exportacioén.

Los grupos taxonémicos mencionados
son mayoritariamente de peces. En agua
dulce, destacan las érdenes Characifor-
mes, de los sabalos; Cichliformes, de los
pavones; Siluriformes, de los bagres; y

Perciformes, de las corvinas de rio. Y,
en los estuarios, destacan las 6rdenes
Clupeiformes, de las sardinas y anchoas;
Mugiliformes, de las lisas; Siluriformes,
de los bagres marinos; y Perciformes, de
corvinas y robalos. Los crustaceos estan
representados por los langostinos, estu-
diados principalmente en la Laguna dos
Patos, el mayor sistema lagunar de Suda-
mérica. Los moluscos de aguas continen-
tales y estuarinas no fueron objeto de
comunicacion en los primeros SIBECORP.
La reproducciéon de Chondrichthyes esta
asociada a la acuariofilia (rayas Amazoé-
nicas - Araujo et al. 2012b); y la de Cypri-
nodontiformes, teledsteos anuales de
crecimiento rapido y muerte en la sequia,
al estudio de caso en régimen de sequias
periddicas, ambientes aridos del noreste
brasilefio (Do Nascimento et al. 2012).

Se sabe asimismo que los sistemas con-
tinentales y estuarinos son estratégicos
para la reproduccién de recursos pesque-
ros marinos. Después de todo, reciben a
los adultos desovantes de varias especies,
o constituyen entornos propicios para
el desarrollo de las fases iniciales y cre-
cimiento de los jovenes. De este modo,
este capitulo explora la dinamica repro-
ductiva de las especies de agua dulce y
de estuario, especialmente peces y lan-
gostinos en menor grado, centrandose
en los estudios divulgados en SIBECORP.
Los resultados se presentan de forma sis-
tematizada, a la luz del comportamiento
de las especies y del comportamiento de
ocupacién, aqui tratado como asociacion.
Asimismo, con independencia de las pre-
sentaciones de SIBECORP, se afiade infor-
macién sobre otros grupos explotados
regionalmente, ademas de los peces, y
que ayuda a establecer el estado del arte
sobre el conocimiento de los recursos
pesqueros iberoamericanos en esos eco-
sistemas. Es el caso de los cangrejos y las
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Figura 5.1. Modelo de migracién reproductiva del yaraqui (Semaprochilodus insignis - yaraqui de escamas
gruesas- y Semaprochilodus taeniurus -yaraqui de escamas finas) en la Amazonia Central propuesto
por Ribeiro (1983). La migracién dispersiva ocurre cuando el agua del rio esta vaciando y la migracién
reproductiva, el desove y la deriva de huevos y larvas, cuando el rio se esta llenando. “lgapé” es un
término indigena que significa bosque peridédicamente inundado por aguas negras y transparentes.

yaraqui de escamas gruesas yaraqui de escamas finas

Fotos tomadas del libro “Peixes Comerciais de Manaus” (https://repositorio.inpa.gov.br/handle/1/4700).
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ostras. Son grupos en los que la historia
de vida incluye la fase larval plancténi-
ca y los adultos bentoénicos, habitats que
acentuan la importancia de las buenas
practicas extractivas y de cultivo para la
explotacién sostenible de los ambientes
de aguas interiores y costeras.

5.2. Atributos
reproductivos segun la
ocupacion del entorno

Los rios y estuarios ofrecen a los peces e
invertebrados de interés pesquero un sin-
numero de entornos favorables para la
reproduccién, entendiéndose ésta como
el conjunto de etapas que comienza con
la maduracién gonadal; puede incluir la
formacion de nidos (Silva et al. 2019);
también el apareamiento para el desove
y la fecundacion (o para la fecundaciény
el parto, en las especies de fecundacion
interna); y se extiende al crecimiento de
las etapas juveniles. En tal escenario, la
vegetacion, en particular los macréfitos
en ambiente fluvial y los manglares en
estuarios de baja latitud, componen lu-
gares estratégicos para la ontogénesis,
como registran Ramos Cruz et al. (2012)
en relacién a especies de Characidae,
continentales; y Chaves & Bouchereau
(2000) en relacién a Perciformes variados,
marinos. Por otro lado, los ambientes
inestables y con fuertes oscilaciones qui-
micas y fisicas —turbidez, pH, salinidad,
corrientes, nivel del agua, etc.— origi-
nan riesgos para el éxito reproductivo.
El comportamiento oportunista, con atri-
butos de tendencia r-estratega, se con-
vierte entonces en una valiosa respuesta
selectiva. Soares-de-Santana et al. (2012)
lo destacan en caracidos de embalses de
la regién central de Brasil, donde el ta-
mafio medio de maduracién (L ) acom-

pafa al tamafio maximo de las especies,
y la maduraciéon gonadal se alcanza muy
rapidamente. Las fecundidades altas son
comunes en los recursos pesqueros de
ambientes inestables. En un caracido de
importancia comercial nicaraglense, Bry-
con guatemalensis (machaca o sardinita
macabil), la fecundidad relativa estima-
da por Hernandez-Portocarrero & Sabo-
rido-Rey (2009) es de 11.600 huevos/g, y
se relaciona con la longitud del individuo
en una razén superior a 3. Tal progresion
exponencial de la fecundidad con el ta-
mano corpéreo lleva a los autores a re-
comendar la no captura de individuos en
el tamano medio de la primera madura-
cion, pues en ellos la fecundidad aln esta
por debajo de la que pueden alcanzar.
También con relacién al desove parcela-
do, Silveira et al. (2018) muestran que en
peces del Rio Parana, Brasil, se refleja en
valores de Factor de Condicién sincroni-
zados con inversidén energética continua,
y se considera una estrategia adaptativa
a situaciones de oscilacion ambiental.

No es de extrafar, por lo tanto, que en
determinadas fases de su vida los in-
dividuos de muchas especies de agua
dulce o de estuario emprendan despla-
zamientos. Las migraciones se convier-
ten asi en un fenédmeno espectacular y
extremadamente complejo, y que invo-
lucra también a los recursos pesqueros.
Se incluyen varios tipos de movimientos
(anadromos, catadromos, potadromos,
oceanédromos etc.), basados en proce-
sos troficos, reproductivos, entre otros,
y que implican uso de habitats (Gross et
al. 1988). En los ambientes continentales
y estuarinos, Barthem & Goulding (1997)
mostraron que la redistribucién de par-
te o de toda la poblacién de peces en el
tiempo y en el espacio presenta ventajas,
como el aumento de la tasa de natalidad
y de crecimiento, y la disminucién de la
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mortalidad. El asunto es controvertido y
la nomenclatura, diversa, principalmente
por la dificultad de conceptualizar los di-
ferentes tipos de movimientos, sobre los
que todavia se sabe poco.

El conocimiento sobre la reproduccién de
los recursos pesqueros no depende solo
del estudio de adultos, posreclutamien-
to. Ademas, se complementa con la de-
teccion de huevos y larvas, fases del desa-
rrollo que atestiguan la contribucion del
entorno al ciclo de vida de las especies.
En el norte de Portugal, el ictioplancton
del estuario del rio Lima representa al
menos 50 especies. Algunas tienen una
gran abundancia; la mayoria, no. La es-
tacionalidad regula la abundancia, y las
diferencias a lo largo del afio superan a
las interanuales (Ramos et al. 2006). En
el interior de ese estuario la salinidad se
manifiesta hasta 20 km, lo que explica
la amplia ocurrencia de grupos marinos,
de caracter tanto ocasional (ejemplos:
Clupeidae, la sardina Sardina pilchar-
dus, y Carangidae, la palometa Trachurus
trachurus), como regular (por ejemplo:
Gadiformes, la barbada Ciliata mustela,
y Bothidae, el lenguado Solea senega-
lensis) (Ramos et al. 2006). En los paises
iberoamericanos y en todo el mundo,
la vegetacion de pantanos salados, asi
como la de manglares en las latitudes
bajas, crean condiciones favorables para
el resguardo de huevos y larvas. En algu-
nos casos el desove ocurre en el interior
del estuario, como en el pejerrey Athe-
rina boyeri del Rio Guadalquivir, Espafia
(Fernandez-Delgado et al. 1988), y Athe-
rinella brasiliensis de la Laguna de Barra
do Sai, Brasil (Vendel & Chaves 2006). Sin
embargo, con frecuencia el ictioplancton
es simplemente arrastrado desde la Plata-
forma hasta el estuario, sin que el desove
haya ocurrido en este sistema, hecho que
acaba integrandolo en el ciclo de vida de
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los recursos explotados en la Plataforma
Continental.

A pesar de la dificultad de definir la dina-
mica de movimientos de los recursos pes-
queros, en la Amazonia Bayley & Petrere
Jr (1989) clasificaron las especies como
sedentarias o residentes, y migratorias.
Tales asociaciones fueron utilizadas por
Isaac & Barthem (1995) como forma de
clasificar el uso de los diferentes habitats
para los desplazamientos reproductivos.

En el caso de los peces, las especies de
agua dulce realizan todas las etapas del
ciclo de vida en el ecosistema continen-
tal, incluyendo los habitats lacustres y
fluviales (Zapata & Usma 2013; Obande
et al. 2012). Los desplazamientos son lon-
gitudinales, en el canal del rio principal y
sus afluentes, o laterales, entre el rioy la
zona de inundacién y los lagos margina-
les, pudiendo implicar distancias largas o
cortas (Barthem & Goulding 1997; Villa-
mil-Rodriguez et al. 2018). En Sudaméri-
ca, constituyen una excepcién al menos
tres grandes bagres de la familia Pimelo-
didae, Brachyplatystoma platynemum, B.
rousseauxii (dorada) y B. vaillantii, recur-
sos de captura tradicional en el norte de
Brasil. Estos siluriformes de agua dulce
recorren 3.000 km entre los limites perua-
nos y colombianos, y alcanzan el entorno
de estuario, la desembocadura del Rio
Amazonas, en el Océano Atlantico (Bar-
them & Goulding 1997).

No menos importantes son las especies
migratorias de la Orden Characiformes,
que representan gran parte de la pesca
comercial en aguas neotropicales, que
también pueden recorrer distancias rela-
tivamente largas, como el yaraqui, Sema-
prochilodus spp. Escomun que los recursos
migratorios de agua dulce se desplacen
rio arriba para completar el desarrollo
de las goénadas y desovar. Son especies
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Figura5.2. Distribucién de valores promedio de fecundidad y tamario del ovocito en cada asociacién migratoria
(guilda migratoria) de 63 especies de peces de las tierras bajas de la Amazonia Central. Representantes de
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Fotos tomadas del libro “Peixes Comerciais de Manaus”. (https://repositorio.inpa.gov.br/handle/1/4700).
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con fecundidad expresiva y ovocitos
pequeiios, desove total/Unico, fecunda-
cién externa, y que no presentan cuidado
parental. Generalmente son peces de ta-
mafio mediano a grande, con estrategia
reproductiva estacional (sensu Winemiller
1989). Los desplazamientos en las vias flu-
viales pueden ser obstruidos —parcial o
definitivamente— por diques, con conse-
cuencias sobre el potencial reproductivo
del stock. Tal efecto es relatado para el
sabalo, Prochilodus lineatus. Las especies
de este género, el ‘sdbalo o ‘bocachico
P. magdalenae en las cuencas de los Rios
Atrato, Magdalena y Sinu, Colombia, y P.
lineatus en el norte de Argentina (Gon-
zalez et al. 2015), son muy importantes
para la pesca comercial en aguas interio-
res sudamericanas. En el caso de P. linea-
tus, ya fue uno de los principales recursos
explotados en el pantanal brasilefio. Las
estimaciones de reclutamiento apuntan a
un acusado descenso entre 2003 y 2008,
debido a la construccién de una presa en
el rio Manso, en el Centro-Oeste del pais.
La conclusion fue obtenida por Corréa-Al-
ves et al. (2012) mediante modelado de
la dindmica poblacional, utilizando ba-
ses de datos de pesca comercial (captura
y esfuerzo, distribucion de longitudes y
de edades) y de pesca experimental, in-
cluido el ictioplancton. Por otro lado, los
entornos de presa pueden proveer mayor
oferta alimentaria, lo que, segun Silva et
al. (2015), explicaria valores mas altos de
Factor de Condicién del dorado, Salmi-
nus brasiliensis, uno de los objetivos de
la pesca recreativa en rios sudamericanos,
inmediatamente aguas abajo de la Repre-
sa Yacyretd, norte de Argentina. En esta
regién, Gonzalez et al. (2015) registraron
individuos de P. lineatus maduros y con
elevados valores de indice Gonadoso-
matico que, al no encontrar condiciones
adecuadas para el desove, reabsorben el
material gonadal.
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Otros Characiformes realizan desplaza-
mientos laterales cortos, entre el rio prin-
cipal y el bosque inundado o los lagos
marginales, de importancia para la re-
produccién de los adultos, alimentacién
y cobijo desde la juventud hasta la etapa
adulta. Este es el caso de especies detri-
tivoras y frugivoras, principalmente, que
en el interior de Brasil tienen un alto va-
lor en la alimentacion de las poblaciones
locales.

Al igual que en los entornos fluviales, las
lagunas costeras son rutas migratorias
particularmente para peces y crustaceos,
y en algunos casos para transito inter-
medio de individuos entre rios y el mar.
En la desembocadura del Rio de la Plata,
cuenca que drena el 20% del continente
sudamericano, la mayoria de las especies
de teledsteos presentan actividad repro-
ductiva en el mismo estuario, situacion
que Blaber & Barletta (2016) consideran
opuesta a la de la mayoria de los estua-
rios del mundo. Muchos recursos cuyos
stocks son explotados en la Plataforma
Continental desovan en las aguas del
estuario, o ingresan como jovenes, per-
maneciendo alli hasta la edad de recluta-
miento. Este es el caso de los peces escié-
nidos y mugilidos del Atlantico occidental
(Chaves 2020). Lo contrario también ocu-
rre en ciertos langostinos Penaeidae, el
desove se da en el mar, y el reclutamiento
y captura en el interior de las lagunas y
bahias. Las especies que desovan en en-
tornos estuarinos sudamericanos son, en
general, ovuliparas, tienen fecundacion
externa. Los peces Sciaenidae suelen pre-
sentar una tendencia r-estratega, con
alta fecundidad, crecimiento rapido vy
alta mortalidad. Lo mismo ocurre con los
crustaceos: el langostino Palaemonetes
pugio de la Laguna de Alvarado, Golfo
de México, produce un numero de hue-
vos superior al de las especies congéneres
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(Chazaro-Olvera 2009). Pero los extremos
existen: mientras que en el ‘ronco o ‘cor-
vineta' Bairdiella ronchus (Sciaenidae) la
fecundidad media supera los 180 mil ovo-
citos (Castro et al. 1999 - Colombia), en
el bagre Genidens genidens (Ariidae), es-
pecie con tendencia k-estratega, de baja
fecundidad y cuyos machos incuban los
huevos en la boca, la produccién se limita
a pocas decenas (Chaves 1994 — Brasil).

A pesar de las ventajas que ofrecen las
migraciones a los recursos pesqueros de
aguas dulces y estuarinas, hay riesgos
predatorios y derroche energético, y no
siempre son necesarias. Ejemplos de re-
cursos sedentarios o residentes en estua-
rios son las ostras, ampliamente recogidas
en los manglares de la regién tropical; y
los peces ciclidos, comunes en los rios y
lagos brasilefios. En estos casos, la repro-
duccién y el reclutamiento son indepen-
dientes de los cambios ambientales, aun-
que el reclutamiento y la reproduccion
pueden tener lugar en microambientes
distintos: adultos en bentos y larvas en
plancton, en moluscos, y adultos en nec-
ton y larvas en plancton, en peces.

A continuacién, se comentan aspectos
de la dinamica reproductiva y del reclu-
tamiento en aguas continentales y estua-
rinas, segun las asociaciones sedentarias
o migratorias que presentan las especies.

5.2.1. Recursos sedentarios o
residentes, no migratorios

Los entornos lénticos en la Amazonia, con
sus vegas e igapés, son el habitat perma-
nente de peces no migratorios. Entre ellos
estan los Cichlidae (pavones y escalares),
Sciaenidae (corvinas de rio) y Osteoglossi-
dae (arawana), cuya importancia econoé-
mica para la region es inmensa (Bayley &
Petrere-Jr 1989; Isaac & Barthem 1995).

Las caracteristicas ecolégicas de los recur-
sos residentes incluyen adaptaciones fi-
siolégicas a ambientes con poco oxigeno
disuelto, desove parcelado, y posibilidad
de cuidado parental de la prole.

Algunas especies de Cichlidae, muy codi-
ciadas en el mercado de la acuariofilia,
presentan una dinamica reproductiva bas-
tante compleja, segun lo observado por
Rossoni et al. (2010) en el pez-disco (Sym-
physodon aequifasciatus) en la Reserva
de Desarrollo Sostenible Piagagu-Purus,
bajo Rio Purus, Amazonas, Brasil. Contra-
riamente a lo esperado para la mayoria
de los ciclidos, los autores sugieren que
la especie desova solamente un lote de
ovocitos por evento reproductivo, duran-
te las aguas altas, con posibilidad de des-
oves sucesivos, en caso de pérdida de la
prole (Paiva & Nepomuceno 1989), como
estrategia para aumentar las posibilida-
des de éxito reproductivo. Esta especie
habita ambientes |énticos y poco profun-
dos, en las orillas de lagos, vegetacion
acuatica o bosque inundado, pero princi-
palmente en troncos y ramas de arboles,
donde se realiza mayormente la pesca
(Rossoni et al. 2014). El uso de atractores
artificiales con ramitas de arboles para
fomentar la aglomeracién de peces y fa-
cilitar la captura es comun entre los pes-
cadores; la presencia del pez-disco puede
ser detectada visualmente por medio de
inmersion, por las sefiales acuUsticas emiti-
das por los peces, o incluso por la vibra-
cion causada por su desplazamiento en-
tre las ramas.

Otro recurso de agua dulce destacado,
con alto valor comercial para la alimenta-
cion y la pesca recreativa, es el pavon (Ci-
chla spp.). A pesar de algunas discrepan-
cias en la literatura sobre la definicién de
las especies residentes como no migrato-
rias, el pavén presenta tal caracteristica,
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posee desove parcelado, construye nido,
presenta cuidado biparental e incubacién
oral (Winemiller 2001, Gomiero & Braga
2004, Mufioz et al. 2006). Algunos auto-
res, utilizando métodos clasicos de mar-
cado y recaptura y observacién directa,
registraron desplazamientos hechos por
el pavon. Taphorn & Barbarino-Duque
(1993) e Hoeinghaus et al. (2003) descri-
bieron desplazamientos de corta distan-
cia entre el canal del rio y los lagos de
la vega. Sin embargo, Souza et al. (2016)
demostraron, por andlisis de la microqui-
mica del otolito, que los desplazamien-
tos que Cichla temensis realiza en el Rio
Negro, Amazonas, Brasil, son mucho mas
dindmicos y complejos de lo que se pen-
saba. Los autores observaron que el 42%
de los adultos eran capturados en la mis-
ma zona en que nacieron. Sin embargo,
estos adultos recorren distancias de has-
ta 21 km durante el periodo de vida, se-
gun observaciones de Hoeinghaus et al.
(2003), lo que sugiere la existencia del
proceso de homing para C. temensis. Los
estudios citados no presentaron eviden-
cias de asociacion entre reproduccion y
desplazamientos. El pavén es también un
recurso objetivo en la pesca recreativa,
y por eso, ampliamente introducido en
ambientes de embalse y presas en otras
regiones de Brasil, donde se confirma el
éxito reproductivo y de mantenimiento
poblacional de sus especies, incluso sin la
dependencia de grandes desplazamien-
tos (Gomiero et al. 2009; Luiz et al. 2010).

Una importante observacion sobre los
habitos de vida de los grandes ciclidos
realizada por Hoeinghaus et al. (2006)
es que, aunque las especies de Cichla no
necesitan realizar movimientos migrato-
rios, buscan alimentarse de especies mi-
gratorias. Tales autores observaron que
los ciclidos del Rio Cinaruco (Venezuela)
son dependientes de los periodos hidro-
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l6gicos para el aumento de la condicién
corporal, alimentandose de la migradora
Semaprochilodus kneri, el yaraqui. Entre
las especies estudiadas por estos autores,
Cichla temensis presenté un aumento sig-
nificativo en la condicién corpérea en el
periodo menguante del rio, coincidiendo
con la llegada de cardimenes de S. kneri,
comprobado por analisis del contenido
estomacal y de los isétopos estables. De
esta forma, se observa que, independien-
temente de que los movimientos del pa-
vén sean considerados como migratorios,
es evidente que estos peces, para obtener
los recursos alimentarios, tienen que mi-
grar hacia los ambientes donde viven.

En las areas con déficit hidrico del Nores-
te de Brasil, las especies residentes de la
Orden Cyprinodontiformes se encuen-
tran confinadas en pequeios cuerpos de
agua, sujetos a secarse por completo. Se
dice que son peces anuales, uno de los
cuales, el “killifish’ Hypsolebias anteno-
ri, ha sido estudiado por Do Nascimento
et al. (2012). Su crecimiento es rapido y
cuando el charco se seca, toda la pobla-
cién muere. Los huevos son resistentes.
Depositados en el sustrato, pasan por
una etapa de diapausa, en la que el de-
sarrollo embrionario esta temporalmente
paralizado. Con la llegada de las lluvias,
los huevos eclosionan y se forma una
nueva generacion.

La proporcion entre machos y hembras
a menudo difiere de 1:1. En varios casos
esto se debe a los atributos de los per-
trechos de captura, o a los ritmos de cre-
cimiento y las tasas de mortalidad dife-
renciadas. Sin embargo, las estrategias
reproductivas pueden interferir, y esto es
lo que sucede en el langostino Palaemo-
netes pugio del Golfo de México. En la La-
guna de Alvarado, Chazaro-Olvera (2009)
registraron, en el periodo de reproduc-
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cién, una proporciéon mayor de hembras,
explicable por asociaciones poliginicas, o
sea, varias hembras en comportamiento
de cortejo con un macho Unico. Un caso
similar ocurre en ciertos moluscos, como
las ostras nativas sudamericanas Crassos-
trea rhizophorae. En la costa noreste de
Brasil, la maduracion gonadal y el tiempo
de recuperacién requieren de las hem-
bras un gasto energético mayor, y asi, se-
gun Lenz & Boehs (2011), a cada estimulo
ambiental favorable al desove, un macho
libera gametos con frecuencia y cantidad
mayores que una hembra. Un numero
mayor de hembras que de machos en el
periodo reproductivo se registra también
en Macrobrachium amazonicum (Lima
et al. 2014). Este langostino se distribuye
ampliamente en las cuencas sudamerica-
nas y constituye un alimento importante
para los habitantes de la Amazonia. En
la desembocadura del Rio Amazonas, las
hembras ovigeras son mas frecuentes en
la estacion lluviosa, y su fecundidad au-
menta con la longitud del cuerpo, mas
gue con el peso (Lima et al. 2014), hecho
también conocido para numerosas espe-
cies de peces (Chaves 2020).

En los estuarios sudamericanos una de las
pesquerias mas tradicionales y de gran
relevancia econémica es la de crustaceos
braquiuros, siendo Ucides cordatus, el
cangrejo rojo de manglar del Atlantico,
uno de ellos. Especie endémica y sedenta-
ria en manglares de sur a norte de Brasil,
los individuos se instalan en madrigueras,
de donde se extraen manualmente para
consumo directo o venta a restaurantes.
Basandose en datos reproductivos, la le-
gislacion prohibe la captura por debajo
de cierto ancho de caparazén. La madu-
raciéon se calcula mediante un examen
macroscopico de las géonadas mediante
la eliminaciéon del caparazén. Mayor fre-
cuencia de individuos maduros coincide

con temperaturas mas altas en el inte-
rior de las madrigueras (Castiglioni et al.
2013). En los eventos llamados ‘andadas ,
los adultos salen de sus madrigueras,
eventos previsibles y que dan pie a los pe-
riodos de veda. Hay sincronia con las fa-
ses lunares, la luna llena principalmente,
épocas de mayor luminosidad y amplitud
de las mareas (Sant’Anna et al. 2014). Dos
eventos reproductivos se asocian a ese
movimiento nocturno de los cangrejos en
el manglar: la copula y la liberacién de
larvas. Se forman grupos sobre el lodo,
con comportamientos agonisticos entre
los machos. Luego expelen espuma por la
bocay la depositan alrededor del cuerpo,
lo que promueve el reconocimiento qui-
mico por parte de las hembras, deseando
la copula (Wunderlich et al. 2008). En un
mes habra desove y las larvas se dispersa-
ran en las aguas del estuario. La asocia-
cién con el nivel del agua es importante
para la reproduccion, comprendiéndose
asi el vinculo entre las andadas y la fase
lunar: mayor incidencia de lunas llenas y
nuevas, o hasta tres dias después (Wun-
derlich et al. 2008).

Otro recurso no migratorio en las lagunas
costeras son las ostras Crassostrea. Dos es-
pecies nativas en la costa Atlantica lati-
noamericana son C. rhizophorae, de los
manglares del Golfo de México, Caribe y
Brasil, y C. brasiliana, de este ultimo. La
carne es apreciada en la cocina costera,
y la talla de las conchas supera los 12 cm.
En C. brasiliana a los 2,2 ¢cm los indivi-
duos ya son aptos para la reproduccion
(Castilho-Westphal et al. 2013). Las larvas
permanecen en el plancton de las aguas
del estuario, y en el reclutamiento los
adultos se fijan a raices del manglar, las
rocas y otros sustratos consolidados. Las
especies exhiben hermafroditismo simul-
tdneo o secuencial, fecundacion externa,
y desarrollo embrionario rapido, tan solo
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24 horas (Castilho-Westphal et al. 2013;
Legat 2015). En la costa brasilefa progre-
sa la ostricultura, lo que incluye produc-
cién de semillas mediante desove y fer-
tilizacién en laboratorio. En la seleccién
de reproductores, el cloruro de magnesio
se utiliza como relajante muscular para la
apertura de las valvas y la visualizacion
de las génadas. Las semillas triploides y
los programas de seleccion reproductiva
han mejorado la disponibilidad de las
ostras para el cultivo y una mayor renta-
bilidad. La expulsién de 6vulos y esper-
matozoides implica golpes de bajada y
elevacién de la salinidad y otras variables
abioticas (Chagas & Herrmann 2015). En
efecto, Legat (2015) comenta que en el
ambiente natural la salinidad es determi-
nante para la liberacién de los gametos,
especialmente cuando se asocia a una
mayor intensidad pluviométrica.

En cuanto a los peces, el valor econdmico
de los recursos de estuarios no migrato-
rios en la costa sudamericana es princi-
palmente indirecto. Las especies son de
tamafo pequefo y se llaman forrajeras,
por ser fuente de alimento para grandes
depredadores, visitantes marinos. Estos si
son objetivo de las capturas comerciales y
recreativas, entre las que destaca la pes-
cadilla, Cynoscion spp.; la anchoa, Poma-
tomus saltatrix; y el pez-sable, Trichiurus
lepturus (Chaves 2020). Aunque en me-
nor medida, algunas especies residentes
en las lagunas costeras tienen importan-
cia directa para la pesca, como el pejer-
rey Atherinella brasiliensis y Odontesthes
argentinensis, asi como una variedad
de especies de sardinas y anchoas, Or-
den Clupeiformes (Oliveira & Bemvenuti
2006; Llompart et al. 2012). Estos recursos
residentes en estuarios tienen en comun
el tamano reducido, 20 cm, y el hecho de
que se reproducen, reclutan y son captu-
rados en el propio sistema. En el caso de

122

O. argentinensis, los adultos se desplazan
a aguas poco profundas durante el pe-
riodo reproductivo, donde desovan, de
forma parcelada. Los huevos, de 2.000 a
50.000 por puesta, se fijan en la vegeta-
cién por medio de filamentos (Oliveira &
Bemvenuti 2006).

Son asimismo de habitos sedentarios en
lagunas costeras varias especies de Cypri-
nodontiformes, entre las que se encuen-
tran Poecilia vivipara y Jenynsia multi-
dentata, las sardinitas o listados. Estos
teledsteos no tienen valor para la pesca
comercial directa, solo como cebos; se
estudia, incluso, su uso como cebo para
la captura de tunidos, y en la acuicultura
como alimento para peces en cultivo. Son
especies eurihalinas, viviparas de los tipos
lecitotrofica, la primera, y matrotrofica,
la segunda (Betito 2006). Por lo tanto, la
fecundacioén es interna y el desarrollo di-
recto, con fecundidad muy baja. La reten-
cion del esperma de la copula conduce a
fecundaciones sucesivas, superfetaciéon y
presencia simultanea de embriones de di-
ferentes tamanos. En Anableps anableps
de estuarios del norte de Brasil, por ejem-
plo, las hembras mas grandes albergan
en el tracto genital hasta 51 embriones,
cuyas longitudes varian de 1 a 10 mm (Ca-
valcante et al. 2012). El crecimiento es ra-
pido, siendo la longitud asintética alcan-
zada en sélo uno o dos afios, estrategias
que aumentan el éxito en la colonizacion
de nuevos habitats (Betito 2006).

En las bajas latitudes, hasta aproximada-
mente 27°S, los entornos lagunares estan
revestidos por una formacion fisiografica
exuberante y comun a todos los mares
tropicales: el manglar. Vegetaciéon densa
y halofita, con raices aéreas y ramificadas
sobre sustrato lamoso y fuerte influencia
de mareas son algunos de sus atributos.
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El manglar acoge ecofases de numero-
SOS recursos pesqueros marinos y de es-
tuario: pescados, crustaceos y moluscos.
La eurihalinidad es un punto comun en-
tre la mayoria de las especies, como los
Perciformes Bairdiella ronchus (‘ronco)
en Colombia, y Centropomus parallelus
(‘robalo’) en Brasil. Soportan variaciones
de salinidad de menos de 10 a mas de 35
(Castro et al. 1999; Chaves et al. 2009). A
menudo el desove no se produce en el
manglar, pero el sistema se utiliza en pe-
riodos estratégicos antes de la reproduc-
cion, o durante el desarrollo de las etapas
juveniles, como en el B. ronchus de Santa
Marta, Caribe colombiano. En esta espe-
cie las larvas y los juveniles se refugian
en el manglar, mientras que los adultos
se distribuyen por todo el estuario, espe-
cialmente en su centro, donde se alimen-
tan de los bancos de ostras (Castro et al.
1999). En efecto, tomando como ejemplo
la Bahia de Guaratuba, sur de Brasil, se
estima que el manglar es lugar de deso-
ve para cerca del 40% de las especies de
peces que frecuentan el estuario, y lugar
de transito de individuos en maduracién
de un numero aun mayor de especies,
correspondiente al 52-57% de la biomasa
total (Chaves & Bouchereau 2000).

5.2.2. Recursos migratorios

Los recursos acuaticos migratorios de
agua dulce, al igual que los peces, pre-
sentan una inmensa variedad de tipos mi-
gratorios desde el punto de vista geogra-
fico y funcional, abarcando desde largos
desplazamientos recorridos en el canal de
los rios, desde las cabeceras hasta el estua-
rio (ilustrado por el iconico bagre dorado
en el Rio Amazonas), hasta desplazamien-
tos mas cortos, entre el canal del rio y los
lagos marginales (como es el caso de la pi-
rafa Pygocentrus nattereri). El estuario re-
presenta un entorno de gran importancia

para la migracion reproductiva de muchas
especies de peces, albergando aquellas
que se limitan a esos ambientes, y otras
cuyo ciclo de vida incluye la Plataforma
Continental, como es el caso de las lisas
(Mugil spp.). En este punto se abordaran
los tipos migratorios en rios, entre el ca-
nal y los lagos marginales, entre el rio y el
estuario, en el entorno estuarino, y entre
éste y el mar, aportando la experiencia de
las investigaciones presentadas durante
los cuatro SIBECORP, asi como ejemplos de
otras investigaciones realizadas con recur-
sos acuaticos continentales y estuarinos en
ambientes iberoamericanos.

5.2.2.1. Enrios

La dinamica reproductiva de los peces
migratorios esta fuertemente relaciona-
da con el régimen hidrolégico de los rios,
que aporta condiciones favorables para
adultos y larvas (Winemiller & Jepsen
1998). Entre las especies de importancia
pesquera en la Amazonia, De Fex-Wolf et
al. (2012) observaron una sincronizacion
de mayor producciéon de gonadotropina
(hormona reproductiva) y desarrollo de
las génadas de Prochilodus magdalenae
con la disminucién del nivel del agua del
Rio Magdalena, en Colombia. Sin embar-
go, en un rio controlado, la sincroniza-
cion de las etapas finales de maduracion
gonadal y desove con las sefiales ambien-
tales queda modificada, y esa relaciéon no
esta clara. Incluso en el Rio Magdalena,
el bagre migrador Pimelodus grosskopfii,
de alta relevancia para la pesca artesanal,
pero amenazado, muestra una estrategia
estacional, desovando una vez al afio, con
la mayor intensidad reproductiva en mar-
Zo, que coincide con el inicio de las lluvias
(Cala 1997; Villa-Navarro et al. 2015).

La literatura ha mostrado que las espe-
cies de peces migratorios de grandes dis-
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tancias presentan un periodo reproduc-
tivo bien definido, muy relacionado con
el inicio del periodo de lluvia (Agustin
et al. 2004). Sin embargo, se ha descri-
to una excepcién en el caso del dorado
Salminus brasiliensis, recurso con gran
valor econémico comercial y recreacional
para el alto Rio Uruguay. En esta especie,
aunque la pluviosidad esta asociada a la
actividad reproductiva, ésta transcurre a
ritmo frecuente y por un periodo relati-
vamente largo, evento sistematicamente
registrado durante los 18 afios de mues-
treo en la cuenca del alto Rio Uruguay
(Zaniboni-Filho et al. 2017). La migracion
del dorado en el Rio Parana implica des-
plazamientos de hasta 1.000 km, siendo
250 km rio arriba, para reproduccién, con
una velocidad de 0.4 a 21.5 km/dia (Bo-
netto et al. 1971; Petrere-Junior 1985).
Mientras, Hahn et al. (2011), utilizando
telemetria, registraron para la misma es-
pecie y en el mismo rio un récord de 63.3
km/dia, valor muy superior al registrado
para el salmén del Pacifico (20 a 30 km/
dia) en rios del noroeste de Estados Uni-
dos (Hanson et al. 2008).

Entre los peces Characiformes de Améri-
ca del Sur, Prochilodus lineatus, el recur-
SO pesquero con mayor produccion en
los rios brasilefos, estd entre las especies
cuyos movimientos migratorios son mas
conocidos. Experimentos de marcacion
individual mostraron que el sabalo for-
ma grandes cardumenes; hace desplaza-
mientos totales de cerca de 1200 km; v,
durante la inundacioén, realiza migracion
rio arriba para desovar en las cabeceras,
generalmente debajo de rapidos. Tras el
desove, los peces migran unos 600 km rio
abajo hasta los principales lugares de ali-
mentacion, a una velocidad media de 3,5
km/dia, muy por debajo de 5 a 8 km/dia
cuando migran rio arriba (Godoy 1959;
Barthem & Goulding 1997). Otro ejemplo
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de migraciéon compleja proviene de dos
especies de Semaprochilodus (S. insignis
y S. taeniurus), los yaraquis del Amazo-
nas, importantes para la pesca comercial
y de subsistencia. Ribeiro (1983) describié
sus modelos migratorios por medio de la
observacién directa de los desplazamien-
tos de 250 cardumenes, en los rios Negro,
Solimdes y afluentes (Figura 5.1). Se re-
gistraron tres tipos de migracion: repro-
ductiva, tréfica y de dispersion. Al inicio
de la inundacion, los yaraquis maduros
descienden los afluentes de aguas negras
para desovar en las aguas turbidas del
Rio Solimdes/Amazonas, retornando para
los mismos con el fin de alimentarse en la
selva inundada (igapd). La migraciéon de
dispersion es compleja e implica despla-
zamientos ascendentes entre un afluente
de agua negra donde se estaba alimen-
tando a otro rio arriba, promoviendo la
transferencia geografica de individuos
adultos. El yaraqui puede recorrer entre
1000 y 1300 km al afio en la Amazonia
Central; estas migraciones estan influen-
ciadas principalmente por el ciclo hidro-
l6gico y el ritmo lunar, y la intensidad de
la lluvia parece funcionar como eficien-
te disparador ambiental para el desove.
Asociado a esta dindmica, las dos especies
de yaraqui exhiben una estructura elabo-
rada de formacién de cardumenes, que
son multiespecificos durante las migra-
ciones tréficas y de dispersion, pero mo-
noespecificos durante la migraciéon para
la reproduccion (Vazzoler et al. 1990).

Ademas, en relacion a los recursos pes-
queros de la vega Amazédnica, un analisis
de 63 especies de peces mostré la varia-
bilidad del numero (fecundidad) y el ta-
mano de los ovocitos para cuatro catego-
rias de distancia de los desplazamientos
migratorios, asi como una interesante
interrelacion (trade-off) entre esos dos
atributos reproductivos (Figura 5.2). Se
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destaca aqui que las categorias de las aso-
ciaciones migratorias (sin migracién, mi-
graciéon corta, migraciéon media y migra-
cién larga) se establecieron considerando
solamente la fauna local, excluyendo los
bagres migratorios y el reducido nimero
de especies que realizan migracién larga.

5.2.2.2. Laterales, entre el canal y
los lagos

Las migraciones laterales son los despla-
zamientos de los peces entre el canal prin-
cipal del rio y los lagos adyacentes, la sel-
va inundada (igap9) y las areas de vega,
sistemas formados durante el periodo
de lluvia (Winemiller & Jepsen 1998). En
comparacion con las migraciones longitu-
dinales, el desplazamiento lateral de los
peces todavia ha sido poco tratado en la
literatura, a pesar de ser el tipo de migra-
cibn mas comunmente presentada por
especies de Characiformes (Fernandes
1997). Se relaciona intimamente con el
ciclo hidrolégico de los rios y el pulso de
inundacioén: la subida del agua de los rios
permite que los peces utilicen los recur-
sos que ofrece la selva inundaday la vega
como refugio y alimento (Duponchel-
le et al. 2007). Por esta razén, y dada la
consecuente dificultad para acompanar
los desplazamientos a fin de entender la
funcion especifica de cada movimiento
de acuerdo con la necesidad de una espe-
cie, es complejo definir la migracién late-
ral que ha sido poco investigada. El cono-
cimiento popular amazénico explica, con
otras palabras, que “cuanto mayor sea la
inundacion de las dreas de vega, igapOs
y lagos centrales, mayor sera el reabaste-
cimiento de individuos reclutados en la
pesca” (Doria et al. 2009).

Fernandes (1997) describié tres etapas
de migracién lateral de peces en el Lago
do Rei, Amazonas, Brasil, incluyendo la

entrada y salida de los lagos, de acuer-
do con la estacionalidad: 1°) la salida de
los individuos al canal del rio durante la
fuga no se relaciona con la reproduccién,
ya que gran parte de ellos son jévenes y
hembras desovadas. Este tipo de despla-
zamiento puede tener relacién con va-
rios factores bioldgicos y/o ambientales,
pero el bajo nivel de oxigeno disuelto y
la alta temperatura del agua del lago son
probablemente la principal causa del des-
plazamiento lago-rio (Fernandes 1997);
2?) la segunda migracién también impli-
ca desplazamientos del lago al rio, pero
ocurre al inicio de la inundacién, y esta si
se relaciona con la reproduccién, ya que
implica principalmente peces maduros
aptos para el desove; 3°) tras el desove,
una tercera etapa migratoria, el retorno
de los individuos a los lagos y selva inun-
dada, para alimentacion.

La pirafia de vientre rojo, Pygocentrus
nattereri, es un recurso de la pesca para
el comercio y la subsistencia en el Ama-
zonas. Su actividad reproductiva fue es-
tudiada durante dos afios en la Reserva
de Desarrollo Sostenible Mamiraua, Bra-
sil (Queiroz et al. 2010). Al contrario de
lo que se esperaria para peces Serrasal-
midae, el periodo reproductivo esta fuer-
temente influenciado por el fotoperiodo
y las lluvias locales, sin relacién evidente
con el nivel del agua de los rios. Asi, hay
dos picos anuales de desove (Queiroz et
al. 2010), con importante participacion
de la vegetacion marginal en el desove,
pues los ovocitos y huevos se adhieren a
raices y tallos de plantas acuaticas (Ueta-
nabaro et al. 1993).

Entre los recursos pesqueros mas emble-
maticos de los ambientes de agua dulce
se encuentra el pirarucu, Arapaima gigas.
Es uno de los peces fluviales mas grandes
del mundo, con una longitud de mas de
3 m, y ventilacién aérea opcional por la
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vejiga natatoria. Es un recurso de gran
importancia econdmica, su carne es muy
apreciada por la poblacion local e incluso
internacional. También se ha explorado
el uso del pirarucu para actividades re-
creacionales, como la pesca de captura-
-y-suelta o la alimentaciéon del pirarucu
en tanques, actividad que promueve un
verdadero espectaculo de movimiento de
los peces, en particular el sonido provo-
cado por la aleta caudal al salir del agua
para engullir el alimento. Durante mucho
tiempo se traté a la especie como seden-
taria, pero ahora se sabe que emprende
migraciones laterales, pues en periodos
de inundacioén, los individuos utilizan el
rio como via de acceso a los lagos y la selva
inundada (Castello 2008). Los eventos re-
productivos se sincronizan con ese ritmo:
durante la sequia, en los rios, las génadas
maduran y se preparan los nidos, ocurren
la corte y el desove; en la estacion lluvio-
sa, con la inundaciéon de lagos y bosques,
los individuos regresan a esas areas, y los
machos llevan a cabo la incubacion oral
de los huevos. La captura del pirarucu
esta legalmente controlada y restringida.
Una comparacién entre las areas donde
no se gestiona el recurso (densidad me-
nor de individuos), con areas donde si se
gestiona (densidad mayor) revel6, entre
la primera y la segunda, diferencias del
4% del tamafno medio de maduracién,
con crecimiento aparentemente mas ra-
pido, menor tamafio de maduracion y
desove anticipado (3 afos, en vez de 4-5)
en las areas gestionadas (Arantes et al.
2010). Los autores atribuyen las diferen-
cias al hecho de que en las areas gestio-
nadas no haya captura de individuos pe-
queiios, lo que aumenta su frecuencia en
el proceso reproductivo y su incidencia en
el calculo de los indicadores.

Otro recurso de interés pesquero en
aguas interiores son los crustaceos. A pe-
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sar de que hay poca informacién sobre los
procesos migratorios en este grupo, los
langostinos amazoénicos Macrobrachium
amazonicum, M. brasiliense y Palaemon
carteri realizan desplazamientos latera-
les, entre rios, lagos y selvas inundadas
(Collart & Enriconi 1993; Garcia-Davila et
al. 2000; Oliveira et al. 2019). El desove
de estos langostinos esta basicamente re-
lacionado con los periodos de crecidas de
los rios, favoreciendo la dispersion longi-
tudinal de los huevos y larvas, pero prin-
cipalmente hacia las Ilanuras de inunda-
cion. Ademas, la dispersiéon de sus larvas
en ambientes de vegas e igap6s posibilita
una mayor supervivencia de la especie por
la disminucién de competencia intraespe-
cifica por el alimento y el espacio. Oliveira
etal. (2019) observaron que el langostino
P. carteri también se encuentra en literas
sumergidas en arroyos de tierra-firme,
sistemas regulados por las lluvias locales.
Incluso con poco conocimiento sobre la
biologia de los crustaceos de agua dul-
ce, es evidente que los langostinos estan
siendo explotados por la pesca artesanal,
principalmente como cebos vivos o con fi-
nes ornamentales, convirtiéndose en una
fuente de ingresos alternativa para las
comunidades riberefas. En el periodo re-
productivo de M. amazonicum el nimero
de hembras supera el de machos (Lima et
al. 2014), y su fecundidad aumenta con
la longitud del cuerpo (Lima et al. 2014,
hecho bien conocido también en peces
costeros (Chaves 2020).

5.2.2.3. Entre rios y estuarios

La mayoria de los recursos pesqueros en-
contrados en ambientes lagunares y ba-
hias no son sedentarios, residentes alli.
Algunas especies frecuentan el estuario
con caracter ocasional; otras, regular-
mente. Entre las Ultimas se encuentran las
especies migratorias, cuyo movimiento
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hacia y desde sistemas adyacentes afecta
la estructura temporal de la comunidad
del estuario (Blaber & Barletta 2016). En
efecto, los estuarios constituyen una via
de paso para las migraciones catadromas
y anadromas. En el primer caso, son bien
conocidos, por ejemplo, los desplaza-
mientos realizados por las anguilas en el
hemisferio norte, Anguilla anguilla. Tras
un periodo de crecimiento en agua dulce,
los individuos sufren cambios morfoldgi-
cos y fisiolégicos, asociados al regreso al
Mar de los Sargazos, donde se reprodu-
cen. En la costa de Portugal, a lo largo del
eje del Rio Mondego, los adultos ingre-
santes disminuyen en abundancia, mien-
tras aumentan en tamafo, y ahi, segun
Monteiro (2015), existen deficiencias en
el reclutamiento, como en el afo 2011.
El autor comenta que uno de los desafios
en investigaciéon es conocer el porcentaje
de individuos que, habiendo iniciado la
migracion reproductiva, logran salir de
las cuencas hidrograficas rumbo al lugar
de la puesta.

Las migraciones anadromas son tipicas de
los peces cicléstomos, las lampreas. En la
Peninsula Ibérica, Braga et al. (2019) aler-
tan de que la pesca para consumo huma-
no ha sido una de las amenazas significa-
tivas para la conservacion de Petromyzon
marinus. Los individuos de esta especie,
tras un periodo de crecimiento en el mar
parasitando a mamiferos y peces mayo-
res, se desplazan para desovar en agua
dulce, con la subida en los rios estimula-
da y favorecida por los fuertes caudales,
que facilitan la superacién de obstaculos
(Silva et al. 2019). Los primeros que lle-
gan a las zonas de reproduccién son los
machos. Con la ventosa bucal quitan pie-
dras, formando depresiones en el lecho
del rio. Machos y hembras hacen vibrar
vigorosamente su cuerpo, lo que elimina
el sedimento, y asi se finaliza la construc-

cion del nido (Silva et al. 2019). La fecun-
daciéon es externa y la permanencia de
los huevos en el nido durante algunos
dias parece aumentar las posibilidades
de supervivencia. Los autores citan que
la distribucién de las larvas (amocetes)
a lo largo de los rios, cuya permanencia
en la Peninsula Ibérica alcanza 3-5 afios,
se asocia a curvas u obstaculos donde la
velocidad de la corriente es reducida, y
donde se acumulan sedimentos y mate-
ria organica. Al salir de los rios, los indi-
viduos posmetamérficos ya se alimentan
plenamente.

No todos los cicléstomos transitan por los
estuarios, pues algunas lampreas estan
confinadas al agua dulce. Las del extremo
sur del continente americano —Argenti-
na, Chile, Uruguay— también realizan
migraciones anadromas. Recientemente,
Riva-Rossi et al. (2020) revalidaron la no-
menclatura de la especie de la Patagonia
argentina, Geotria macrostoma, diferen-
te de la nativa en Chile, G. australis.

La mas emblematica de las migraciones
entre rio y estuario en Sudamérica tal
vez sea la de las especies de Brachyplatys-
toma, siluriforme de la Amazonia. Estos
bagres (‘babdo, bagre dorado y pira-
mutaba) tienen un gran tamafo, longi-
tud superior a 2 m, y ofrecen un ejemplo
intrigante de migracién a gran escala. El
bagre dorado, en particular, traspasa las
fronteras nacionales y se convierte en un
recurso internacional. Segun Barthem &
Goulding (1997), el primer desplazamien-
to migratorio se produce cuando los car-
dumenes de bagre dorado, constituidos
por jovenes y preadolescentes, salen del
estuario y se dispersan por los rios de la
Amazonia Central, de 1 a 2 afos, para
alimentarse y crecer. Pasada esa fase, al
inicio de las lluvias, inician un segundo
desplazamiento, formando nuevamente
cardumenes y moviéndose rio arriba. El
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Rio Madeira, importante tributario en la
ruta migratoria del bagre dorado, alber-
ga individuos de cerca de 5 afos, con go-
nadas aun en desarrollo, indicando que
el desove ocurre en tramos altos de ese
rio en la region de cabecera, en Boliviay
en Perd. Después de la migracién a las ca-
beceras, los adultos permanecen en esta
region (Hauser et al. 2012; Hauser 2018).
Probablemente este también sea el mo-
delo migratorio del bagre dorado hacia
el Rio Amazonas y otros tributarios, con
el desove ocurriendo cerca de la fron-
tera Brasil/Colombia/Perd (Barthem &
Goulding 1997). Mientras tanto, Hauser
(2018), usando un andlisis mas refinado
de asociacion del perfil de #7Sr:%Sr de los
otolitos y agua, encontré tres comporta-
mientos migratorios distintos: residen-
cia, homing originario y straying hacia
la cuenca Amazoénica. Los resultados de
la autora y el registro de explotacién
del bagre dorado en su limite sostenible
como recurso pesquero en la cuenca del
Rio Madeira (Lima et al. 2012) llaman la
atencion sobre el efecto deletéreo de la
construccion de hidroeléctricas en la re-
gién, tanto en el mantenimiento de la
poblacién residente adulta en el Alto
Madeira, como en el reclutamiento de los
jovenes en el estuario.

Estos efectos también afectan al ‘babéao’,
ya que, al parecer, presenta un modelo
migratorio similar al del bagre dorado. La
especie realiza migraciones de larga dis-
tancia desde el estuario del rio Amazo-
nas, y entra en el Rio Madeira al principio
de la inundacién, cuando la poblaciéon se
compone de preadultos, indicando que
el desove ocurre en area fuera de Brasil
(Barthem & Goulding 1997; Hauser et al.
2012). Mufoz-Sosa (1993) encontré ‘ba-
bdes’ maduros en el Rio Caqueta, Colom-
bia, donde la especie es explotada comer-
cialmente a pequena escala.
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A diferencia del bagre dorado, la piramu-
taba explora profundidades mayores y
solo puede ser vista en la superficie cuan-
do esta forrajeando; ocurre desde la des-
embocadura del Rio Amazonas hasta las
Ilanuras preandinas de Peru y Colombia.
Existen registros de desove en el rio Ca-
quetd en Colombia (Barthem & Goulding
1997) y en el medio del Rio Madeira, cerca
de la ciudad de Porto Velho (Hauser et
al. 2012). Por lo general, el desarrollo de
las larvas se produce en aguas del estua-
rio, alcanzadas pasivamente, con aguas
filtrantes (Barthem et al. 2017). Una vez
reclutadas al stock adulto, bagres dora-
dos y piramutabas son explotadas comer-
cialmente en la zona del estuario del Rio
Amazonas, a mas de 3000 km de los luga-
res de desove. Los autores las equiparan a
especies de gran migracion reproductiva
en altas latitudes, como salmones y angu-
las, que también se adentran en los rios
tras pasar por aguas del estuario.

5.2.2.4. En estuarios

Muchas especies de peces de zonas deso-
van en el entorno del estuario, un evento
que involucra desplazamientos internos
a la laguna, bahia o desembocadura de
un rio, y puede estar sintonizado con ma-
reas, fases lunares y ciclos diurnos. En la
laguna de Mar Chiquita, Argentina, zona
de cria para al menos 19 especies de te-
leésteos (Bruno et al. 2012a), las mayo-
res densidades de larvas y juveniles se
correspondieron a la marea menguante,
las lunas nueva y llena, y el periodo noc-
turno (Bruno et al. 2012b). La reproduc-
cion implica desplazamientos a zonas de
desove, como en el robalo Centropomus
parallelus, objetivo de la pesca recreativa
del litoral brasilefio. La dispersiéon de los
juveniles por el interior del estuario no se
explica por variaciones de salinidad (Cha-
ves et al. 2009); probablemente se asocia
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a la disponibilidad de refugio y alimento.
En efecto, las playas (Souza-Conceicdo et
al. 2012) y las aguas oscuras y con densa
vegetacion del entorno manglar (Chaves
& Bouchereau 2000) constituyen lugares
de crecimiento de numerosos recursos
pesqueros en la region neotropical.

También se conocen desplazamientos re-
gulares en el caso de Micropogonias fur-
nieri: en el sur de Brasil los juveniles de la
corvina, que esta entre los cinco recursos
marinos con mayor produccién pesquera
del pais, utilizan diferentes habitats de
la laguna dos Patos, segun los requisi-
tos ecoldgicos de cada fase (Costa et al.
2012). En la desembocadura del Rio de
la Plata, zona comun de pesca Argenti-
na-Uruguay, el desove de M. furnieri se
da en el frente salino de fondo, pero Mili-
telli et al. (2015) constataron que del afio
2003 al 2013 el modelo espacial del stock
reproductor se volvié difuso. El cambio
en el comportamiento reproductivo, se-
gun los autores, puede estar asociado a
la elevacion de la temperatura del agua,
asi como al impacto derivado del aumen-
to en el esfuerzo pesquero. En el afo
2012 las capturas superaron en un 50% el
maximo biolégicamente recomendado.

En estuarios abiertos, el flujo de las aguas
transporta pasivamente las fases plancté-
nicas hacia las aguas ocednicas adyacen-
tes. Sin embargo, también se conocen
mecanismos de retencién, por los cuales
los huevos y las larvas se sitian en la masa
de aguasalada, en el interior del estuario.
El proceso se describe para el Micropo-
gonias furnieri del Rio de la Plata, entre
Argentina y Uruguay (Acha et al. 2009).
Alli, el régimen de cuiia salina, agua mas
densa, favorece la retenciéon de huevos y
larvas, promoviendo la concentracién de
adultos desovantes. Pero la ubicacién de
la cuia salina en el estuario varia, pues
episodios asociados a El Nifio, con preci-

pitaciones excepcionales en la cuencay la
consecuente anomalia en las descargas,
afectan a los mecanismos de retencién,
alterando el reclutamiento. Por tanto,
se propone que, bajo un caudal bajo de
agua dulce el desove ocurre rio arriba,
mientras que, bajo un caudal alto, ocurre
rio abajo, en una regulacién natural del
reclutamiento (Acha et al. 2009).

5.2.2.5. Entre estuarios y el mar

Numerosas especies de interés pesque-
ro en la Plataforma Continental tienen
movimientos migratorios a lo largo de
la costa e ingresan en los estuarios. Ocu-
rre con las lisas, uno de los diez recursos
mas producidos en Brasil. Mugil curema
es una de ellas, y en el noreste del pais
presenta al menos dos periodos de reclu-
tamiento, detectados por la relacién Sr:-
Ca en juveniles (Silva & Lessa 2015a,b). El
desove se produce en el mar, y los huevos
y larvas son transportados pasivamente a
estuarios, por las corrientes (Lessa et al.
2009). En esta region, durante el perio-
do de sequia aumenta el consumo de ali-
mentos por otra especie de lisa, M. liza, y
por lo tanto el indice de condicién, hasta
el préximo periodo reproductivo. Dicha
asociacion es mayor entre reproducciény
salinidad que con temperatura, y ha sido
destacada por Fabré et al. (2012) como
una diferencia respecto a lo descrito en
stocks del sur, donde el mayor determi-
nante de la maduracién es la temperatu-
ra.

Los juveniles de Mugil liza ingresan y se
desarrollan en los estuarios de la Bahia
de Guaratuba (Chaves & Pina 2012) y La-
guna dos Patos (Vieira et al. 2012; Garbin
et al. 2012), sur de Brasil. Relaciones Sr:Ca
y Ba:Ca en otolitos de las simpatricas M.
liza y M. curema del Rio Tramandai indi-
can que el desove ocurre en el mar, pero
en diferentes areas (Mai et al. 2018). La
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morfologia de los otolitos, mediante el
estudio del incremento de anillos diarios,
fue utilizada en el seguimiento de las
fases juveniles de la ‘lisa’ Mugil curema
en la Laguna Margarita y el drea marina
adyacente, Venezuela. En ese caso hay
dispersion de los huevos a alta mar (offs-
hore) por aguas superficiales, sincroniza-
da con eventos de afloramientos marinos
(upwelling), hecho que, segin Marin et
al. (2003), exige rapida metamorfosis
para la etapa demersal. La metamorfosis
ocurre 14 dias después de la eclosion del
huevo, precediendo su transporte a zo-
nas del mar Caribe con profundidad de
50 m.

Las ‘lisas’ son un recurso pesquero im-
portante en la costa de Colombia. En la
bahia de Cispatd, region caribefa, indi-
viduos de las tres especies simpatricas -
Mugil curema, M. incilis y M. trichodon
- frecuentan el area en un mismo tama-
o, pero en diferentes etapas de madu-
racion. La dificultad de distinguirlas re-
sulta en la captura de juveniles y adultos
indistintamente, lo que resulta negativo
para la conservacion de los stocks (Bus-
tos-Montes et al. 2009). En la Laguna dos
Patos, los individuos en fase de migracion
reproductiva sufrieron el aumento del es-
fuerzo pesquero en la década de 2000, lo
que pudo haber sido la causa de la reduc-
cion en el reclutamiento (Moraes et al.
2012).

Asimismo, los crustadceos marinos, sobre
todo los camarones, pueden tener en el
estuario un entorno temporal para su
desarrollo. Farfantepenaeus paulensis, el
camarén rosado, es el principal recurso
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explotado en la zona del estuario de la
Laguna dos Patos, el mayor entorno lagu-
nar de Sudamérica. La especie es estua-
rio-dependiente, y sus larvas, proceden-
tes del mar, ingresan pasivamente en el
estuario (Castello & Moller 2009), donde
crecen, son reclutadas y se convierten en
objetivo para la pesca comercial.

Otra forma de conexion entre las aguas
semiconfinadas en el continente y el mar
abierto se da en los fiordos. En el extre-
mo de Chile y Argentina, el ictioplancton
indica que los canales participan en el
proceso reproductivo de los recursos ma-
rinos. Entre los pequefios peldgicos, un
ejemplo son la sardina comun, Strango-
mera bentincki, y la anchoveta, Engraulis
ringens, los mayores recursos pesqueros
del mundo, que en este caso representan
una ampliaciéon hacia el sur de la zona
de desove que ya se conocia (Balbontin
2006). Entre los recursos demersales se
encuentran los gadiformes Merluccius
australis y Coelorhynchus sp. En ellos la
distribucion vertical del ictioplancton
muestra ajustes a modelos de circulacién
del estuario, con migraciones circadianas
de las fases iniciales que resultan en densi-
dades de huevos y larvas coincidentes con
las concentraciones de microfitoplancton
y de larvas de crustaceos y sifonéforos
(Balbontin et al. 2009). En los canales de
los fiordos chilenos las especies con hue-
vos pelagicos y con huevos demersales
son equivalentes en numero, y también
existen fases juveniles de las viviparas Ca-
taetyx messieri, brotola (Ophidiiformes),
y Sebastes capensis, ‘gallineta del cabo’
(Scorpaeniformes) (Balbontin 2006).
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Box 5.1. REPRODUCCION Y RECLUTAMIENTO INDEPENDIENTE DE MIGRACIONES,
AGUAS CONTINENTALES Y ESTUARINAS

EJempLO COMPORTAMIENTO
Pez-disco, Symphysodon aequifasciatus, ~ Reproduccion durante las aguas altas en plantas acuaticas y
areas lénticas, Amazonas, Brasil ramas sumergidas (Rossoni et al. 2014).
Pavon, Cichla spp., lagunas, areas de Reproduccion continua a lo largo del afio, construye nidos,
vega, embalses, Brasil cuidado biparental (Gomiero et al. 2009).

Andadas: movimientos de salida de las madrigueras en la
Cangrejo-'uca, Ucides cordatus, estuarios  época reproductiva, sincronizados con fase lunar, formando
sudamericanos grupos, con comportamiento agonistico y copula. Larvas

planctonicas (Castiglioni et al. 2013).

Hermafroditismo simultaneo o secuencial, fecundacion

Ostra nativa, Crassostrea rhizophorae, externa. Desarrollo embrionario 24 horas. Larvas

manglares brasilefios plancténicas. Reclutamiento: adultos en raices y rocas
(Castilho-Westphal et al. 2013; Legat 2015).

Pejerrey, Atherinella brasiliensis y Reproduccion en las aguas poco profundas del estuario;

Odontesthes argentinensis, laguna dos ~ huevos con filamentos adhesivos: adherencia en la

Patos, Brasil vegetacion (Oliveira & Bemvenuti 2006).

Sardinitas o listados Poecilia vivipara y
Jenynsia multidentata, estuarios del sur
de Brasil

Fecundacion interna y capacidad de superfetacion, con
viviparidades lecito y matrotréfica (Betito 2006).

Box 5.2. REPRODUCCION Y RECLUTAMIENTO EN RELACION CON LAS MIGRACIONES,
AGUAS CONTINENTALES Y ESTUARINAS

Tiro EJEmPLOS

Prochilodus magdalenae (‘sabalo’) desove en el menguante del rio Magdalena,
Colombia (De Fex-Wolf et al. 2012); y Semaprochilodus spp. (yaraqui) desove en
las aguas altas de los rios de la Amazonia (Ribeiro 1983; Vazzoler et al. 1990).
Desove al inicio de las lluvias en Pimelodus grosskopfii (‘capaz’; alto Rio
Magdalena, Colombia - Villa-Navarro et al. 2015): dispersion pasiva de huevos y
larvas.

Peces cicldstomos Petromyzon marinus en Portugal (Braga et al. 2019) y

Geotria macrostoma en Argentina (Riva-Rossi et al. 2020). Peces siluriformes
Brachyplatystoma, el mas importante recurso pesquero del estuario amazonico,
desovantes 3.000 km rio arriba (Brasil - Barthem et al. 2017).

Desplazamientos entre areas del interior del estuario en el primer afio de vida:
Estuarios, internos Centropomus parallelus, robalo, bahia de Guaratuba (Chaves et al. 2009); y
Micropogonias furnieri, corvina, Laguna dos Patos (Costa et al. 2012), Brasil.
Transporte por corrientes al interior del estuario: larvas de gamba-rosa (Laguna
dos Patos, Brasil - Castello & Moller 2009); huevos, larvas y juveniles de ‘lisas'/
tainhas Mugil spp. (Colombia: Bustos-Montes et al. 2009; Brasil: Lessa et al. 2009,
Garbin et al. 2012, Vieira et al. 2012).

Rio aguas arriba ¢ aguas
abajo

Rio © vega, lagos
marginales

Rio © estuarios

Estuarios © mar
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5.3. Perspectivas

En los ambientes iberoamericanos conti-
nentales y estuarinos, la dindmica repro-
ductiva de los stocks pesqueros se estudia
mayoritariamente en peces teledsteos, y
en menor grado en crustaceos decapo-
dos, moluscos bivalvos y peces cartilagi-
nosos. Los recursos tienen interés para la
pesca comercial, siempre a pequefa esca-
la; recreativa, para ocio; de subsistencia,
destacando el interior de la Amazonia;
y para fines ornamentales y de acuario-
filia. El conocimiento también ha avan-
zado por razones conservacionistas, con
estudios de impacto ambiental asociados
a la construccion de presas hidroeléctri-
cas y otras acciones antrépicas. Ademas,
crecen las inversiones en piscicultura,
incluyendo peces 6seos nativos de la
Amazonia, y en camaronicultura y mal-
acocultura, que contemplan crustaceos y
moluscos en los estuarios europeos y lati-
noamericanos. Son situaciones en que el
estudio de la historia de vida, ademas de
apoyar la gestion extractiva en el entor-
no natural, ayuda en la formulacién de
los protocolos de las acciones in vitro y en
los parques acuicolas.

Histéricamente los métodos de estudio
de la dindmica reproductiva se han de-
sarrollado alrededor de los recursos ma-
rinos, debido a que la region de la Pla-
taforma Continental provee las mayores
capturas mundiales. Sin embargo, en
cierta medida, se aplican con éxito a los
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recursos de agua dulce y de estuario, una
similitud que permite el intercambio de
experiencias en las técnicas de analisis
de materiales y en el tratamiento de da-
tos. Hay que resaltar, sin embargo, que
los métodos de recogida en el mar y en
el continente difieren sustancialmente,
en lo que se refiere a los pertrechos e in-
tensidad de esfuerzo, razén por la cual la
interpretacién de los resultados requie-
re atencién propia tanto en las reservas
fluviales, como en las de lagos, lagunas,
bahias y desembocaduras de rios.

El fortalecimiento de las interacciones
entre investigadores de los paises ibe-
roamericanos, desarrollando métodos de
estudio con potencial aplicacién univer-
sal en los sistemas marinos, continentales
y estuarinos, y el intercambio continuo
de resultados obtenidos, cada uno con
sus especificidades, es clave para ampliar
el conocimiento y promover el necesario
monitoreo de la dindmica reproductiva
de los recursos pesqueros en esos am-
bientes.
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6.1. Introduccion

Los peces cartilaginosos (Clase Chondri-
chthyes) estan representados por cerca
de 1260 especies de elasmobranquios
(tiburones y batoideos), incluyendo 32
especies que habitan en ambientes de
agua dulce en forma permanente o tran-
sitoria, y cerca de 60 especies de holo-
céfalos (peces elefantes y quimeras). No
obstante, estos numeros son constan-
temente actualizados debido a nuevas
descripciones (Rosa et al. 2010; Nelson
et al. 2016; Weigmann 2016; Rincon et
al. 2017). El nimero de especies de con-
drictios es pequeno en relacién con los
peces 6seos, pero la radiacion secuencial
a lo largo de su historia evolutiva ha de-
rivado en una variedad de modalidades y
estrategias reproductivas (Wourms 1981;
Compagno 1990; Nakaya et al. 2020). Los
condrictios suelen tener un rol clave en
los ecosistemas, moldeando la estructu-
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ra y complejidad de las comunidades en
las que habitan, a través de efectos di-
rectos e indirectos (Heithaus et al. 2010;
Heupel et al. 2014). El éxito de los con-
drictios puede ser atribuido en parte, a
las complejas adaptaciones reproductivas
desarrolladas a lo largo de los 400 millo-
nes de afios de evolucion, que en muchos
casos resultan mas avanzadas que la de
algunos tetrapodos superiores (Carrier et
al. 1994; Musick & Ellis 2005; Luer et al.
2007). La fecundacién interna es una ca-
racteristica de todos los condrictios, pero
existen numerosas variantes en el modo
de nutricion y desarrollo de los embrio-
nes (Wourms 1981; Hamlett et al. 2005;
Nakaya et al. 2020).

Entre las caracteristicas que definen la
historia de vida de las especies se inclu-
yen, el tamafo al nacer, el patrén de
crecimiento, la longevidad y tamafio de
madurez, el numero, tamaio y propor-
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cién sexual de la progenie, la inversion
reproductiva, duracién del ciclo vital, en-
tre otros (Stearns 1992). Estas caracteristi-
cas son afectadas por variables ecolégicas
como el riesgo de depredacion, la dispo-
nibilidad de alimento, la competencia y
las condiciones del habitat (Garcia et al.
2008). La interaccion de todas estas varia-
bles modela la estructura de la poblacién
y determinan una serie de compromisos
(trade—off) entre reproduccion actual y
supervivencia, reproduccién actual y fu-
tura, numero y tamafno de los embriones
(Stearns 1992; Harshman & Zera 2006).

Con el objetivo de abordar las tematicas y
especies presentadas en los distintos Sim-
posios de Ecologia Reproductiva, Reclu-
tamiento y Pesquerias (SIBECORP) y a los
fines de facilitar la elaboracién de un hilo
conceptual, se profundizaran conceptos
y ejemplos relativos en su mayoria a los
condrictios del Océano Atlantico Sudoc-
cidental (ASO).

En los cuatro SIBECORP realizados hasta
el afo 2020 se han presentado trabajos
relativos a tiburones (10), batoideos (11,
incluyendo 3 trabajos sobre especies de
agua dulce), holocéfalos (1), conjuntos
de especies (4) y aspectos metodolégicos
(3). Las principales tematicas refirieron a
la estimacion de parametros reproducti-
vos como la longitud y edad de madurez
sexual, fecundidad, ciclos reproductivos,
areas y periodos criticos para la reproduc-
cion. También se han presentado traba-
jos que demuestran la importancia de la
determinacién de los parametros repro-
ductivos en la elaboracion de modelos
demograficos y de dindmica poblacional,
andlisis de vulnerabilidad y de riesgo eco-
l6gicos, como herramientas fundamen-
tales para el desarrollo de medidas de
manejo y conservacion de estas especies.
Con la excepciéon de dos trabajos, todos
los demas trataron con elasmobranquios

distribuidos en el Océano Atlantico Su-
doccidental (ASO), o en aguas continen-
tales de América del Sur, mencionando
un total de 49 especies.

6.2. Diversidad de con-
drictios en el Océano
Atlantico Sudoccidental

En el litoral brasilero, la clase Chondrich-
thyes estd conformada por 186 especies
de tiburones y batoideos, y 6 especies de
quimeras (Weigmann 2016; SBEEL 2005;
MMA 2014a).

Las 224 especies descriptas hasta el mo-
mento, posiciona a Brasil entre los 10 pai-
ses con mayor biodiversidad de condric-
tios a nivel mundial.

La regién norte de Brasil esta influencia-
da por el estuario Amazdnico, con una ex-
tensa plataforma, exuberantes manglares
y grandes mareas (04°23'N-02°53'S). La
region Nordeste (3°S-12°S) se caracteriza
por una plataforma continental estrecha,
arrecifes, cadenas de montafas subma-
rinas, islas oceanicas y por la formacién
de la Corriente de Brasil y la Corriente
Norte de Brasil (10°-12°S) (Stramma et al.
1990). En la regién central (12°5-22°S) se
destacan archipiélagos (Abrolhos) e islas
(Trindade y Martim Vaz) donde prevale-
cen aguas oligotréficas provenientes de
la Corriente de Brasil y determinan una
importante riqueza de condrictios a nivel
especifico (Gadig et al. 2000; Gomes et al.
2010). En su conjunto, la condrofauna de
Brasil se caracteriza por la predominan-
cia de tiburones y batoideos de habitos
costeros y oceanicos, muchos de los cua-
les son cosmopolitas o neotropicales, con
bajo nimero de especies endémicas, en
contraste con la regién de areas profun-
das (Rincon et al. 2017; Marceniuk et al.
2019).
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Las regiones Sudeste y Sur, entre el Cabo
de Rio de Janeiro y Chui (Rio Grande do
Sul, 33°S), estan caracterizados por la sur-
gencia de Cabo Frio y la convergencia de
las Corrientes del Sur del Brasil, las cuales
tienen influencia directa en la distribu-
cién de las especies. La condrofauna de
estas regiones esta caracterizada por 79
especies pertenecientes a 21 familias de
tiburones, batoideos y quimeras (Figuei-
redo 1981; Caires et al. 2014), siendo con-
siderada como un hotspot mundial de di-
versidad para el grupo (Dulvy et al. 2014).

La region litoral del ASO de Uruguay y
Argentina, entre 33° y 57°S, se caracteri-
za por una vasta plataforma continental
asociada a factores climaticos, geografi-
cos y oceanograficos, que determinan la
ocurrencia de diversas y complejas zonas
frontales. Esta region estad influenciada
por aguas ocednicas de origen suban-
tartico (Corriente Malvinas, direccién
sur-norte), y subtropical (Corriente de
Brasil, direccién norte-sur), como asi tam-
bién aguas continentales provenientes
de la descarga de los rios. Se destaca la
influencia del Rio de la Plata, uno de los
rios mas caudalosos de Sudamérica. Esta
complejidad y mezcla de aguas de distin-
tas caracteristicas fisico-quimicas hace de
la regién una zona altamente dinamica,
influenciados por aguas de origen su-
bantartico (Corriente Malvinas, direccion
sur-norte) y subtropical (Corriente de Bra-
sil, direccion norte-sur), cuya confluencia
genera determinantes de una zona de
alta energia y productividad (Guerrero &
Piola 1997; Acha et al. 2004; Piola et al.
2018). En esta region se ha descripto la
ocurrencia de al menos 111 especies de
condrictios, muchas de las cuales son de
presencia permanente, estacional u oca-
sional en la regién (PAR-Tiburén, PAN-Ti-
burén de Argentina y Uruguay; Mas et al.
2020). Ladiversidady distribucién de estas
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especies se explica, en parte, a través tres
grandes Provincias Zoogeograficas o Eco-
regiones asociadas con aguas costeras, de
plataforma media y de talud: la Provincia
Argentina, la Provincia Magellanica y el
Talud Patagénico. Publicaciones recientes
han caracterizado los elencos faunisticos
de condrictios que contribuyen a la tipi-
ficacion de estas Ecoregiones (Menni &
Stehmann 2000; Menni et al. 2010; Luci-
fora et al. 2011; Sabadin 2020). La regién
comprendida entre 29°S y 36°S, a profun-
didades menores de 200 m, presenta una
de las riquezas especificas de condrictios
mas importantes del ASO, producto de la
conjuncion de especies que provienen de
la region Norte y la Provincia Zoogeogra-
fica Argentina (Menni et al. 2010; Saba-
din et al. 2020).

6.3. Pesquerias

En el ASO los condrictios se capturan
como parte de pesquerias industriales, ar-
tesanales y recreativas, a lo largo de toda
la plataforma continental y aguas oceani-
cas. Es importante destacar que Uruguay
y Argentina en sus aguas jurisdiccionales
comparten una zona de pesca (Zona Co-
mun de Pesca Argentino Uruguaya) en la
cual la administraciéon de ciertos recursos
y pesquerias (industriales) se realiza en
forma conjunta. Un diagnéstico de las
principales pesquerias y las especies de
condrictios que forman parte, como asi
también las principales medidas de ma-
nejo y conservacion, puede encontrarse
en los Planes de Accion Nacionales y Re-
gional (Box 6.1).

La pesca en Brasil, asi como en el resto
del mundo, es la principal causa de la dis-
minucién de la poblaciéon de condrictios.
En los ultimos anos, la pesca incidental o
dirigida de estas especies, debido prin-
cipalmente a la demanda internacional
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del mercado de aletas de tiburén, ha
provocado el colapso de las poblaciones
de elasmobranquios (Vooren & Klippel
2005b; Barreto et al. 2016; Lessa et al.
2016). No hay capturas dirigidas de qui-
meras en Brasil, por lo que describiremos
la pesca de tiburones y rayas Unicamente.
Se desconoce la produccion total de elas-
mobranquios en Brasil, principalmente
debido a la ausencia de registros y esta-
disticas de pesca. Se cree que el 5% de
la produccion pesquera marina total del
pais son tiburones y rayas (REVIZEE 2006),
y que Brasil es el undécimo productor
mundial de elasmobranquios (Dent &
Clarke 2015). La mayor parte de la pro-
duccién pesquera en Brasil, incluyendo
tiburones y rayas, proviene de la pesca
artesanal, principalmente en las regio-
nes norte, noreste y sureste del pais, sin
embargo, la captura de elasmobranquios
por pesquerias industriales en el sury en
el drea oceanica es significativa.

Las pesquerias dirigidas a los elasmobran-
quios se iniciaron en la década de 1980
en el sur de Brasil, utilizando redes de
arrastre de playa para la pesca artesanal
para capturar la raya (Pseudobatos hor-
kelli) y mas tarde, en la década de 1990,
con redes de enmalle de fondo por la
pesca industrial con el objetivo de captu-
rar el pez angel (Squatina spp.), y ambos
llegaron rapidamente al colapso (Vooren
& Klippel 2005b; Vooren et al. 2005a). En
las regiones del norte y noreste, la dis-
minucion de la poblacion de tiburones y
rayas es comun como resultado de captu-
ras incidentales en pesquerias dirigidas a
especies de teledsteos, como ha ocurrido
desde la década de 1980 para especies
como los tiburones Carcharhinus porosus
y Isogomphodon oxyrhynchus (Lessa et
al. 2016; Santana et al. 2020).

Ademas de la sobrepesca de algunas es-
pecies de elasmobranquios, se ha eviden-

ciado que en muchas de estas pesquerias
las capturas accidentales tienden a estar
conformadas por individuos jovenes, dis-
minuyendo el numero de nuevos reclutas
en la poblacién (Santana et al. 2009; Ba-
rreto et al. 2016; Lessa et al. 2016; Gia-
neti et al. 2019; Santana et al. 2020). Las
principales pesquerias que capturan elas-
mobranquios en Brasil son con redes de
enmalle y arrastre en la region costera y
espineles pelagicos en el area oceanica.

En cuanto a la pesca industrial entre los
34° y 42°S, a profundidades menores de
50 m, los condrictios conforman una par-
te muy importante de una pesqueria de
arrastre demersal multiespecifica y mul-
tiflota (Massa 2013; Massa et al. 2004b;
Silveira et al. 2018a; Consejo Federal
Pesquero 2009; Domingo et al. 2008;
CTMFM 2018). Los tiburones Mustelus
schmitti, Squatina guggenheim, Galeor-
hinus galeus, el holocéfalo Callorhinchus
callorynchus los Rajiformes son desem-
barcados activamente en diversos puer-
tos de Argentina y Uruguay. Las demas
especies de condrictios capturadas por lo
general carecen de valor comercial y son
comunmente descartadas a bordo. En el
resto de la plataforma, los condrictios se
capturan como by-catch en pesquerias
de arrastre dirigidas a recursos de mayor
interés comercial, como los peces 6seos
Merluccius hubbsi, Macruronus magella-
nicus, el crustaceo Pleoticus muelleri y
el bivalvo Zygochlamys patagdnica (San-
chez et al. 2011; Consejo Federal Pesque-
ro 2009). En el caso de las pesquerias de
peces 6seos M. hubbsiy M. magellanicus,
las especies mas frecuentes y abundan-
tes en las capturas son los Rajiformes y
tiburones Squalus acanthias y Schroerei-
chthys bivius, pero solo los Rajiformes
son desembarcados activamente. En las
demas pesquerias industriales mencio-
nadas, las capturas de condrictios son in-
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feriores y completamente descartadas a
bordo (Massa et al. 2004b; Sanchez et al.
2011; Bernasconi & Navarro 2014; Conse-
jo Federal Pesquero 2009; Domingo et al.
2008; CTMFM 2018). Particularmente en
Uruguay, si bien actualmente no opera-
tiva, la pesqueria de palangre pelagico
de deriva capturaba en forma incidental
o dirigida una cantidad considerable de
condrictios pelagicos, particularmente
tiburones (e. g. Prionace glauca, Isurus
oxyrinchus, Sphyrna spp. Carcharhinus
spp.) (Mas 2012; Domingo et al. 2008).
Otras pesquerias, como las de palangre
de fondo y semipeldgico dirigidas a es-
pecies de peces 6seos, también capturan
ocasionalmente y de forma incidental al-
gunas especies de condrictios (Domingo
et al. 2008). En cuanto a las pesquerias
artesanales, estas se desarrollan princi-
palmente en areas costeras de Uruguay
y Argentina utilizando redes de enmalle
y palangres de fondo, en las cuales se
capturan diversas especies de pequefios
y grandes tiburones, como asi también
batoideos y holocéfalos (Silveira et al.
2018a; Domingo et al. 2008).

6.4. Modalidades repro-
ductivas de condrictios

Las modalidades reproductivas de con-
drictios pueden ser clasificadas de acuer-
do al tipo de paricion, en especies ovi-
paras y viviparas (Compagno 1990). Las
especies oviparas se caracterizan por la
deposicion de oocitos fertilizados dentro
de capsulas coriaceas (también comun-
mente denominadas huevos), por tanto,
la fecundacion es interna. Estas capsu-
las pueden ser liberadas inmediata y se-
cuencialmente al fondo, donde ocurre
la totalidad del desarrollo embrionario
(oviparidad simple) como en los Géneros
Atlantoraja, Sympterygia y Rioraja (Ma-
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bragafia et al. 2002; Oddone & Vooren
2005; Oddone et al. 2007, 2008a; Estalles
et al. 2009), o bien ser retenidas en los
Uteros durante la mayor parte del desa-
rrollo embrionario (oviparidad retenida)
(Carrier et al. 2005; Musick & Ellis 2005;
Awruch 2015). Recientemente, se ha des-
cripto la "oviparidad retenida simple” en
el tiburén Cephaloscyllium sarawakensis,
como una tercera variante en condrictios
(Nakaya et al. 2020). Esta modalidad con-
siste en un caso particular de oviparidad
retenida donde s6lo una capsula es rete-
nida en cada oviducto por un tiempo pro-
longado antes de ser expulsada al medio
externo.

Por otro lado, las especies viviparas, de
acuerdo con el grado y tipo de aportes
nutricionales efectuados por la madre,
se clasifican en lecitotréficas o matro-
tréficas (Wourms 1981; Compagno 1990;
Hamlett et al. 2005). En las especies le-
citotroficas, el vitelo almacenado en los
oocitos aporta la totalidad de los requeri-
mientos nutricionales del embrién, como
ocurre en los peces guitarra Pseudobatos
horkelii y Zapteryx brevirostris (Lessa et
al. 1986; Vooren et al. 2005a; Martins et
al. 2018), y en los peces angel Squatina
guggenheim (Vooren & Klippel 2005a;
Colonello et al. 2007). En las especies ma-
trotréficas, ademas del vitelo, parte del
desarrollo embrionario es suplementado
por aportes nutricionales adicionales de
origen materno. Dichos aportes adicio-
nales consisten en secreciones uterinas
mucosas como en el tiburon Mustelus
shcmitti (Galindez et al. 2010) o lipidicas
(histotroficas) como en los Myliobatifor-
mes Myliobatis ridens y M. goodei (Arau-
jo et al. 2016), oocitos no desarrollados
(ovatréficas) como en los tiburones del
Orden Lamniformes (Gilmore 1993; For-
selledo 2012; Francis et al. 2008; Oliveira
et al. 2010), embriones con menor grado
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de desarrollo (adelfotroficas) como en
el tiburén Carcharias taurus (Gilmore et
al. 1983) o a través de la formacién de
una pseudo-placenta (placentotréficas)
como en los tiburones Carcharhinus bra-
chyurus, Prionace glauca, Sphyrna spp.
(Amorim 1992; Lessa & Silva 1992; Hazin
et al. 1994; Chiaramonte 1996; Monteale-
gre-Quijano et al. 2014).

La supervivencia y permanencia de los
condrictios en el tiempo depende en
gran medida de las modalidades y estra-
tegias reproductivas de sus poblaciones
(Carrier et al. 2004; Musick & Ellis 2005;
Dulvy & Forrest 2010). El viviparismo
como forma de desarrollo, y en particular
para aquellas especies con extensos ciclos
gestacionales, ofrece proteccién contra
los depredadores durante un periodo de
tiempo mas largo respecto de la ovipari-
dad (Hamlett et al. 2005; Awruch 2015).
Esta modalidad resulta ventajosa en sitios
con elevada diversidad y densidad de es-
pecies, y donde las condiciones ambien-
tales determinan que la reproduccién
esté confinada a una época acotada del
ano (Wourms & Lombardi 1992). La evo-
lucién del viviparismo también ha per-
mitido a los condrictios ocupar diversos
nichos pelagicos (Wourms & Lombardi
1992). En las especies oviparas, el prolon-
gado periodo de tiempo que deben per-
manecer los embriones en las capsulas sin
la protecciéon de la hembra determina un
alto riesgo de depredacion (~40%) (Cox
& Koob 1993; Smith & Griffiths 1997; Lu-
cifora & Garcia 2004; Hoff 2009; Powter
& Gladstone 2008). El oviparismo tiene
otras ventajas como la mayor fecundidad
con una potencial menor demanda ener-
gética (Klimley 1987; Lucifora & Garcia
2004), que se maximizaria en ambientes
de aguas profundas (Garcia et al. 2008),
y que probablemente explique por qué
las rayas (Rajiformes), el grupo mas di-

verso de peces cartilaginosos (Weigmann
2016), retienen este modo reproductivo.
El uso de habitat y la modalidad repro-
ductiva también son caracteristicas de
historia de vida vinculadas directamente
con el riesgo de colapso de las poblacio-
nes frente al impacto pesquero o la per-
turbacion del ambiente. Por ejemplo, en
las especies que habitan en aguas profun-
das los riesgos son mas elevados respecto
de aquellas que habitan en aguas coste-
ras, dado que presentan crecimiento mas
lento, mayor edad de madurez sexual y
longevidad. De igual manera, las especies
viviparas matrotroficas presentan mayor
riesgo respecto de las especies oviparas
producto de su mayor inversion energé-
tica en reproduccién (Garcia et al. 2008).

La reproduccién asexual en elasmobran-
quios ha sido documentada a través de
la ocasional produccién de descenden-
cia en ausencia de contribuciéon genética
de machos (Partenogénesis facultativa).
La deteccién de los procesos de parte-
nogénesis en elasmobranquios ha sido
corroborada en ejemplares manteni-
dos en cautiverio (Chapman et al. 2007,
2008; Harmon et al. 2016; Dudgeon et
al. 2017). Si bien en los ultimos afios se
ha incrementado la evidencia de repro-
duccion asexual en elasmobranquios, el
grado de beneficio a nivel poblacional
y la longevidad de la descendencia son
desconocidos. Es probable que esta es-
trategia pueda ser una ventaja selectiva
en hembras, que surja de un compromiso
entre reducir la capacidad de dejar des-
cendencia en la reproducciéon actual y
evitar fallas reproductivas a nivel pobla-
cional producto de la ausencia ocasional
de machos (Awruch 2015; Dudgeon et
al. 2017). Se ha propuesto que en espe-
cies que han sufrido procesos de drastico
descenso de abundancias del tipo “cuello
de botella”, la partenogénesis haya sido
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una estrategia que facilite atravesar las
consecuencias de aislacion durante estos
procesos (Dudgeon et al. 2007). Si bien la
partenogénesis facultativa ha sido com-
probada en especies de tiburones como
S. tiburo (Chapman et al. 2007) y Carchar-
hinus limbatus (Chapman et al. 2008), no
hay antecedentes publicados referidos a
estos procesos en aguas del ASO.

6.5. Caracteristicas y pa-
rametros reproductivos
relevantes en la dinamica
poblacional de condrictios

El tamafio al nacer, el nUmero de embrio-
nes (fecundidad), la duracién de los ciclos
reproductivos, la madurez sexual, el pa-
trén de crecimiento y la longevidad, son
parametros importantes en la dinamica
poblacional de condrictios. Si bien existe
una considerable variabilidad dentro de
este grupo de especies, la mayoria se ca-
racteriza por presentar una baja fecundi-
dad, crecimiento lento, edad de madurez
tardia y ciclos reproductivos complejos.
Estas caracteristicas, en su conjunto, re-
sultan en una baja capacidad de resilien-
cia frente a estresores externos como la
explotacién pesquera (Hoenig & Gruber
1990; Stevens et al. 2000). La mayoria de
las especies tienen una capacidad para
dar a luz a individuos con tamanos rela-
tivamente grandes (entre 10 y 20% del
tamano de un adulto), lo que represen-
ta en una respuesta compensada por un
pequeno numero de individuos (Pratt &
Casey 1990; Compagno 1990; Carrier et
al. 2004; Musick & Ellis 2005).

6.5.1. Madurez sexual

Uno de los aspectos centrales en la estima-
cién de madurez sexual es la tipificacion
de los estadios reproductivos a través es-
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calas de maduracién sexual. Estas escalas
son conceptualmente diferentes a las de
osteictios, debido a las diferencias en la
anatomia reproductiva, modalidades vy
estrategias reproductivas. Las escalas de
maduraciéon publicadas para condrictios
(Brown Peterson et al. 2011; ICES 2012)
consideran varios estadios reproductivos
para cada 6rgano reproductivo, algunos
validados a través de técnicas histologicas.
No obstante, la identificacién de algunos
de estos criterios resulta de caracter sub-
jetivo y requiere del andlisis conjunto de
los 6rganos reproductivos para su deter-
minacién. En el afio 2012 el Consejo Inter-
nacional para la Exploracién del Océano
(ICES, en inglés) realizé un taller en el cual
se discutieron y consensuaron criterios y
escalas de madurez sexual estandarizadas
(ICES 2012).

El analisis histofisiolégico de érganos re-
productivos representa una herramienta
importante para validar observaciones
macroscopicas, en la determinacién de
estadios y grado de madurez. Asimismo,
los estudios macroscépicos e histolégicos
pueden ser complementados con estudios
endocrinolégicos (Sulikowsky et al. 2007;
Gelsleichter & Evans 2012; Awruch 2013,
2015; Awruch et al. 20083, 2014, 2019; Eli-
sio et al. 2019) o inclusive con la aplicacion
de instrumental de ultrasonografia (Whi-
ttamore et al. 2010; Wosnick et al. 2018,
2019), los cuales aportan informacién va-
liosa sin el sacrificio de los ejemplares.

En hembras, los criterios de madurez en
general consideran el crecimiento y de-
sarrollo de los ovarios, ductos deferentes,
las glandulas oviductales y los Uteros, jun-
to con las particularidades propias de las
modalidades reproductivas (por ejemplo,
presencia de embriones o capsulas en los
Uteros). La clasificacion en etapas del de-
sarrollo de los 6rganos reproductivos (ova-
rios y oviductos) puede estar asociada con
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cierto grado de subjetividad. El andlisis de
la relacion entre el tamano del ejemplar
y el desarrollo de los érganos reproducti-
vos (expresado en peso o tamafio) permite
asumir que el incremento abrupto en esta
relacién evidencia el proceso de madurez
sexual.

En el caso de los machos, la presencia de
espermatozoides maduros dentro del
tracto reproductivo y el grado de calcifica-
ciéon y desarrollo de los claspers (mixopte-
rigios) son los criterios mas frecuentemen-
te utilizados para determinar la madurez
sexual (Walker 2020). No obstante, en
algunos casos el grado de calcificacion y
rotacion de los claspers puede conllevar
cierto grado de subjetividad, en particu-
lar en ejemplares préximos a alcanzar la
madurez. En un estudio reproductivo re-
ferido a los tiburones Prionace glauca y
Carcharhinus porosus se determiné que,
si bien los claspers de algunos individuos
parecian indicar que habian alcanzado la
madurez sexual, los mismos carecian de
agregaciones de esperma (esperamaté6fo-
ros) y tenian un pequeno conducto defe-
rente, siendo por lo tanto sexualmente in-
maduros (Pratt 1979; Lessa 1986). En este
sentido resulta recomendable determinar
el grado de madurez sexual consideran-
do en forma conjunta el desarrollo onto-
genético de claspers y sifones (caracteres
externos), ductos deferentes y testiculos
(caracteres internos), como fuera realiza-
do en algunas especies como Benthobatis
krefti (Martins & Gadig 2019) y Urotrygon
microphtalmum (Santander-Neto et al.
2016). Otro caracter utilizado para definir
el estado de madurez de los machos en las
rayas (Orden Rajiformes), es la presencia
y numero de filas de espinas alares, dado
que estas espinas son un caracter sexual
dimorfico secundario y son utilizadas para
sostener a las hembras en el momento de
la copula (Mabragana et al. 2002; Oddone

etal. 2007; Colonello et al. 2012; Rangel et
al. 2016). Al igual que en hembras, el ané-
lisis de la relacién entre el tamafio de los
ejemplares y el desarrollo de los 6rganos
reproductivos (claspers, testiculos) permi-
te asumir que el incremento abrupto en
esta relacion evidencia el proceso de ma-
durez sexual.

En especies con periodos de gestacion su-
periores a un ano, también resulta apro-
piado considerar la condicién de mater-
nidad. Esta condiciéon puede ser utilizada
para diferenciar las hembras que se en-
cuentran en el Ultimo afo/periodo de ges-
tacion (Walker 2020). A fin de definir las
etapas o afios que abarcan la gestacién,
resulta de utilidad realizar el seguimien-
to mensual o estacional del desarrollo y
crecimiento de las distintas cohortes de
embriones (Walker 2020). Estos analisis re-
quieren de la colecta de informacién du-
rante varios aflos con una resolucién esta-
cional precisa, o bien con la definiciéon de
criterios que permitan diferenciar etapas
del desarrollo embrionario. Por ejemplo,
en Squalus acanthias, se ha utilizado el
punto de inflexién en la relacién entre el
desarrollo embrionario y el consumo del
saco vitelino, a fin de diferenciar las hem-
bras en condicion de gestante y de mater-
nidad (Colonello et al. 2016). La longitud
media de gestacion o maternidad, repre-
sentan pardmetros de suma importancia
en los modelos demograficos o de dinami-
ca poblacional, dado que permiten definir
con mayor precision la longitud a la cual
las hembras empiezan a contribuir al re-
clutamiento de la poblacion.

En los condrictios de amplia distribucion
geografica es factible observar el incre-
mento en determinados pardmetros de
historia de vida (e. g. longitud de naci-
miento, longitud maxima, edad de ma-
duracion sexual, longevidad, fecundi-
dad, longitud de maduracién sexual) en
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funciéon de la latitud. En la region se han
observado diferencias latitudinales en las
estimaciones de longitud de maduracién
en los tiburones Carcharhinus porosus
(Lessa 1986), Mustelus schmitti (Chiara-
monte & Pettovello 2000), Squatina gug-
genheim (Colonello et al. 2007; Awruch et
al. 2008b) y los batoideos Atlantoraja cy-
clophora (Oddone & Vooren 2005; Wehitt
et al. 2019), Rioraja agassizi (Ponz Louro
1995; Oddone et al. 2007; Estalles et al.
2009) y Zapteryx brevirostris (Ponz Louro
1995; Abilhoa et al. 2007; Colonello et al.
2011), entre otros.

La edad de maduracién sexual es otro pa-
rametro de suma importancia en los es-
tudios de dindmica poblacional, aunque
reviste de mayor complejidad metodolé-
gica en su estimacion. Cuando se conocen
los parametros de crecimiento, se puede
estimar a través de la curva de crecimien-
to de von Bertalanffy u otros modelos de
crecimiento (e. g. Gompertz, Logistico),
obteniendo la edad para la LT50 estimada
(Cailliet et al. 2006; Goldman et al. 2012).
Idealmente, las claves de longitud-edad
realizadas sobre la base de la lectura de
anillos de crecimiento en vértebras, han
permitido inferir la estructura etaria de
la poblacion en diversas especies de con-
drictios como por ejemplo Galeorhinus
galeus (Ferreira & Vooren 1991), Mustelus
schmitti (Hozbor et al. 2010; Molina et al.
2017), Carcharhinus bracyurus (Lucifora et
al. 2009) y Carcharhinus signatus (Santana
& Lessa 2004), entre otros. La edad de ma-
duracion y la longevidad (o en su defecto
la edad maxima observada) proveen, jun-
to al conocimiento de los ciclos reproduc-
tivos y la fecundidad anual, un estimador
del niumero de temporadas reproductivas
totales y fecundidad potencial maxima de
la especie a lo largo de su ciclo vital.
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6.5.2. Fecundidad

El nimero de foliculos ovéricos visibles
macroscopicamente en el ovario, es un pa-
rdmetro valioso para conocer el potencial
reproductivo de los condrictios y su ana-
lisis requiere de considerar la modalidad
reproductiva.

En condrictios oviparos es probable que
el comienzo y la dindmica de la vitelogé-
nesis sean propias de cada especie y estén
moldeadas por las condiciones ambienta-
les del habitat (fotoperiodo, temperatura,
entre otros). A partir de estudios histolo-
gicos en algunas especies de Rajiformes se
determiné que el vitelo comienza a acu-
mularse cuando los oocitos son inferiores
a 1 cm (Diaz Andrade et al. 2009; Wehitt
2013). Esto puede conducir a una subesti-
macién del numero de foliculos vitelados,
por ser dificultosa su identificacion a sim-
ple vista.

Si bien se estima que la fecundidad de los
condrictios oviparos es superior a las espe-
cies viviparas, estos valores no serian con-
siderablemente tan elevados. Estudios en
cautiverio con especies oviparas han per-
mitido disponer de un valor aproximado
de la tasa de puesta y nUmero de huevos
depositados. Por ejemplo, en Sympterygia
bonapartii y S. acuta se ha determinado
una fecundidad entre 152 y 180 huevos
y entre 71 y 84 huevos por temporada,
respectivamente (Jafiez & Sueiro 2009;
Mabragana et al. 2015). No obstante, es-
tos resultados deben ser considerados con
precaucién, dado que el comportamiento
reproductivo y crecimiento de los condric-
tios en cautiverio puede ser afectado por
las condiciones estables de los acuarios,
el estrés, la alimentacion o suplementos
vitaminicos. También se han propuesto
metodologias para estimar fecundidad
en condrictios oviparos a partir del nime-
ro de foliculos ovaricos vitelogénicos en
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hembras adultas (Holden 1975; Quiroz et
al. 2007; Oddone & Capapé 2011). En Rio-
raja agassizii la fecundidad anual se esti-
mo en 62 huevos por temporada (Oddone
& Capapé 2011). Estos valores determinan
el bajo potencial reproductivo de la es-
pecie. Como se mencioné anteriormente,
la estimacion de la fecundidad potencial
en especies oviparas debe considerar la
tasa de depredacién de huevos en el fon-
do marino, la cual puede alcanzar el 40%
(Lucifora & Garcia 2004). La estimacion del
numero de capsulas coridceas y su tasa de
depredacion, son parametros importantes
para estimar la tasa de supervivencia en la
utilizacion de modelos demograficos.

El grado de dimorfismo en la LT maxima y
de madurez sexual es variable en los con-
drictios oviparos (Braccini & Chiaramonte
2002; Oddone & Vooren 2005; San Martin
et al. 2005; Ruocco et al. 2006; Oddone et
al. 2008a, b; Paesch & Oddone 2008a; Pe-
reyra 2017). El desarrollo secuencial de fo-
liculos ovéricos y la capacidad de producir
huevos a lo largo del afio, sugieren que el
tamafio corporal no es una restriccion para
la fecundidad de los condrictios oviparos y
puede estar relacionado con la variabili-
dad en el grado de dimorfismo sexual en
la LT maxima y de madurez sexual de estas
especies. Por otra parte, no hay evidencia
que sugiera la correlacién entre el tama-
fno de las hembras y el nUmero y tamano
de las crias en estas especies (Ebert et al.
2008). Limitaciones metodoldgicas dificul-
tan corroborar la relacion entre el tamafio
de las hembras y el nUmero de capsulas
depositadas en el fondo marino o bien el
tamano de las crias al nacer. En tiburones
oviparos es frecuente que los machos al-
cancen una longitud total y de madurez
sexual mayor respecto de las hembras
(Cortés 2000; Ebert et al. 2006; Colonello
et al. 2020). En el holocéfalo Callorhinchus
callorynchus la LT50 estimada en hembras

es superior a machos (Di Gidcomo & Pe-
rrier 1994; Bernsaconi 2018).

En las especies viviparas el nUmero de em-
briones por camada, también representa
un parametro importante para estudiar
el potencial reproductivo (Cortés 2004).
En ocasiones, la determinacion del nime-
ro de embriones puede ser subestimada
por la ocurrencia de abortos espontaneos
por el estrés durante la captura, dado el
avanzado estado del desarrollo embrio-
nario o bien porque la Gltima etapa hasta
el momento del nacimiento ocurre muy
proéxima a la cloaca, como en los tiburones
Squatina gugenheim y S. occulta (Sunye
& Vooren 1997). Estos eventos dificultan
estimar la fecundidad y tamafo al nacer.
En algunas especies como Pseudobatos
horkelii por su anatomia y caracteristicas
reproductivas particulares, se ha conse-
guido estimar estos pardmetros con bajo
nivel de incertidumbre (Lessa et al. 1986).
En Zapteryx brevirostis el estrés asociado a
la captura genera mecanismos fisioldgicos
que pueden desencadenar el aborto es-
pontdneo hasta 48 horas después de ocu-
rrido el descarte con vida de las hembras.
Estos abortos generan alteraciones uteri-
nas que podrian afectar futuras reproduc-
ciones y consecuentemente su fecundidad
(Wosnick et al. 2019).

En elasmobranquios viviparos el nume-
ro de embriones por camada varia entre
2 (Carcharias taurus) y 300 (Rhincodon
typus), registrandose variaciones y correla-
ciones asociadas a la modalidad reproduc-
tiva y el ambiente (Cortés 2000; Parsons
et al. 2008). En términos generales, los
nutrientes, la capacidad uterina (espacio
fisico) y los extensos periodos de gestaciéon
suelen ser factores determinantes que li-
mitan la fecundidad y el tamafio maximo
de las crias al nacer (Parsons et al. 2008).
En este sentido, es comun observar el di-
morfismo sexual secundario en el tamafo
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corporal, en aquellas las especies viviparas
que evidencian un aumento de la fecun-
didad en relacién al tamafo corporal de
las hembras. Este patrén se ha observado
en especies lecitotréficas, como Pseudoba-
tos horkelii (Lessa et al. 1986; Vooren et
al. 2005a; Martins et al. 2018) y Squatina
guggenheim (Vooren & Klippel 2005a;
Colonello et al. 2007), histotréficas como
Myliobatis goodei (Ruocco 2012; Araujo
et al. 2016), Aetobatus narinari (Araujo
et al. 2016; Araujo 2019) Gymnura micru-
ra (Yokota et al. 2012) y Mustelus schmi-
tti (Segura & Milessi 2009; Colautti et al.
2010). Por su parte, las especies viviparas
con modalidad reproductiva oofagica sue-
len producir crias de mayor tamafio en
comparacion a otras especies y presentar
fecundidades bajas a intermedias de en-
tre 2 a 18 embriones por camada (Gilmore
1993). Si bien no se observa una relacién
marcada entre la longitud maxima de las
hembras y la fecundidad, en términos ge-
nerales pareceria existir un compromiso
entre la fecundidad y la longitud maxima
de nacimiento (Parsons et al. 2008). De
forma similar a lo observado en especies
lecitotroficas, las especies de tiburones
viviparas placentarias también suelen pre-
sentar una correlacién positiva entre la
longitud maxima de las hembras respecto
de la fecundidad y longitud de nacimien-
to (Cortés 2000; Parsons et al. 2008). En
algunas de estas especies incluso se ha
evidenciado una relacién positiva entre la
longitud de las hembras y su fecundidad,
sugiriendo que, en promedio, la fecundi-
dad de las hembras se incrementa con la
edad (e. g. Carcharhinus brachyurus, Mas
et al. 2017; C. porosus, Lessa et al. 1999).

Es interesante destacar que en el caso del
torpedo Discopyge tschudi, especie vivi-
para lecitotrofica, se ha registrado una
correlacién positiva entre la longitud de
las hembras y la fecundidad, siendo la
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longitud maxima y de madurez sexual de
las hembras considerablemente inferior
a la de machos (Estalles et al. 2011; Spa-
th 2014; Doio et al. 2019). Este patrén de
dimorfismo es completamente opuesto
al torpedo Narcine brasiliensis, especie
en la cual se ha observado que las hem-
bras alcanzan un tamafo y peso corporal
considerablemente mayor que los machos
(Rolim et al. 2015). Curiosamente, aunque
las hembras de ambas especies maduran
a una LT similar (191 y 197 ¢cm LT, respecti-
vamente), la fecundidad de D. tschudii (2
a 15 embriones) es mayor respecto de N.
brasiliensis (1 a 3 embriones) (Spath 2014;
Martins & Gadig 2017; Dofio et al. 2019).

6.5.3. Estacionalidad y ciclos re-
productivos. Determinacion de ci-
clos reproductivos

La determinacién de los ciclos reproduc-
tivos de condrictios se realiza mayormen-
te a partir de estudios macroscépicos, a
través de las variaciones estacionales o
mensuales en érganos reproductivos (tes-
ticulos, ductos espermaticos, ovarios, ovi-
ductos, entre otros). En los uUltimos afios
se han desarrollado importantes avances
para validar estos ciclos a partir de técni-
cas histologicas (Régo et al. 2015). Por otro
lado, como se mencioné anteriormente,
los estudios endocrinos representan una
ventaja muy importante respecto de los
estudios macroscopicos, dado que evitan
el sacrificio de los ejemplares (Gelsleichter
& Evans 2012; Awruch 2013; Awruch et al.
2008a, 2014; Wosnick 2018, 2019; Elisio et
al. 2019).

Las especies viviparas pueden presentar
ciclos reproductivos continuos, en los cua-
les inmediatamente luego de que ocurre
el nacimiento se produce el apareamien-
to y ovulacion, o bien ciclos discontinuos,
en los cuales la ovulacién ocurre en forma
distanciada en el tiempo de la paricién. En
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el primer caso, el desarrollo ovarico ocu-
rre en forma paralela con la gestacion,
mientras que en el sequndo puede ocurrir
una pausa en el desarrollo de los foliculos
ovaricos (Castro 2009). Se han registrado
especies de elasmobranquios con ciclo
continuo bianual (Hypanus marianae, Nu-
nes et al. 2019), anual (Mustelus schmitti,
Menni et al. 1986; Colautti et al. 2010;
Elisio et al. 2019]) o bienal (Squalus acan-
thias, Colonello et al. 2016), como asi tam-
bién especies viviparas discontinuas con
ciclos bienales (Carcharias Taurus, Lucifo-
ra et al. 2002; Notorynchus cepedianus,
Lucifora et al. 2005b; Awruch et al. 2014;
Heptranchias perlo, Carvalho et al. 2020)
o trienales (Galeorhinus galeus, Peres &
Vooren 1991; Lucifora et al. 2004). En los
tiburones del género Squatina esta pausa
ha sido denominada vitelogénesis semi-re-
trasada y descripta como una interrupciéon
del proceso de vitelogénesis hasta me-
diados de la gestacion como en Squatina
guggenheim (Colonello et al. 2007). Re-
cientemente, la presencia de hembras en
reposo del tiburén Lamna nasus ha suge-
rido que el ciclo reproductivo podria ser
bienal en lugar de anual (Natanson et al.
2019). La delimitacién precisa de los ciclos
reproductivos tiene implicancias directas
en los estudios de dinamica poblacional,
manejo y conservacion de las especies.

Algunas especies de tiburones como Iso-
gomphodon oxyrhynchus y Carcharhinus
porosus, que habitan en bajas latitudes,
tienen extensas temporadas de nacimien-
to (protracted birth period). Esta estrate-
gia puede representar una adaptacion al
uso de recursos alimenticios por parte de
los neonatos o juveniles durante un largo
periodo de crecimiento, maximizando la
supervivencia de los estadios tempranos
de las especies. Por otro lado, a latitudes
mas altas con estaciones mas definidas,
es frecuente que los periodos de paricion

se encuentren mas definidos y acotados
en el tiempo, de forma tal de aprovechar
la época ambientalmente mas favorable
(Castro 2009).

Los ciclos reproductivos en hembras vivi-
paras pueden ser sincronicos y estaciona-
les o asincrénicos. En las especies sincré-
nicas, existe una temporada determinada
en la cual ocurren los eventos reproduc-
tivos (Pseudobatos horkelii, Lessa et al.
1986), mientras que en las especies asin-
crénicas los eventos (e. g. nacimiento)
pueden ocurrir a lo largo del afio. Las es-
pecies asincrénicas pueden ser bianuales
(Hypanus marianae, Nunes et al. 2019) o
bienales (Squalus acanthias, Colonello et
al. 2016). También puede ocurrir que am-
bos sean sincrénicos o asincrénicos. En el
primer caso, el pico maximo de desarrollo
ovarico ocurre conjuntamente con el pico
en el desarrollo testicular (Mustelus schmi-
tti, Elisio et al. 2019; H. marianae, Nunes
et al. 2019), o bien ambos sexos tienen
la capacidad de reproducirse a lo largo
del afio (Rajiformes, Oddone & Vooren
2005; San Martin et al. 2005; Oddone et
al. 2007; Estalles et al. 2009; Oddone et al.
2007, 2008a; Colonello et al. 2012). En las
especies asincronicas el pico del desarrollo
ovarico y ovulacién se encuentra desfa-
sado del pico maximo de producciéon de
espermatozoides en testiculos (Zapteryx
brevirostris, Colonello et al. 2011). Es pro-
bable que aquellas especies en las cuales
las hembras pueden almacenar esperma
durante largos periodos de tiempo la asin-
cronia reproductiva entre sexos sea una
estrategia reproductiva mas frecuente.

Los condrictios oviparos exhiben, dentro
de una misma estrategia reproductiva, un
amplio rango de adaptaciones morfologi-
cas y fisiolégicas. En el ASO estas estrate-
gias se asocian basicamente con dos tipos
de ciclos reproductivos: i) reproduccién a
lo largo de todo el afio como Bathyraja al-
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bomaculata (Ruocco et al. 2006), Zearaja
brevicaudata (Colonello & Cortés 2014),
Atlantoraja cyclophora (Oddone & Voo-
ren 2005; Oddone et al. 2008a) o ii) ciclo
anual parcialmente definido con uno o
dos picos estacionales de actividad, como
Sympterygia bonapartii (Mabragaia et al.
2002), S. acuta (Mabragafa et al. 2015),
Rioraja agassizi (Oddone et al. 2007; Esta-
lles et al. 2009), Callorhinchus callorynchus
(Di Giacomo & Perrier 1994; Chierichetti et
al. 2017). La informacion disponible impi-
de aseverar si especies oviparas que habi-
tan en esta regién presentan ciclos anua-
les o bianuales. La estacionalidad y picos
de mayor actividad se relacionan con las
condiciones ambientales. En los ambien-
tes costeros, determinadas sefales fisicas
como temperatura y fotoperiodo pueden
afectar directamente la actividad repro-
ductiva de las rayas. A partir de estudios
con rayas en cautiverio se determiné que
la temperatura es un factor determinante
del inicio y fin de la temporada reproduc-
tiva (Holden 1975), asi como también so-
bre la tasa de puesta de huevos (Holden
et al. 1971).

En especies oviparas es comun observar
la falta de variacion estacional en el peso
de los testiculos (Braccini & Chiaramonte
2002; San Martin et al. 2005; Oddone et al.
2008a; Colonello et al. 2012). La esperma-
togénesis es un proceso energéticamente
costoso y podria limitar el éxito reproduc-
tivo de machos, dada la imposibilidad de
producir cantidades ilimitadas de esper-
ma. La produccién continua de esperma-
tozoides podria tener ventajas selectivas
en aquellas especies nédmadas con baja
tasa de encuentros (Pratt & Tanaka 1994).

Es frecuente observar que, durante el apa-
reamiento, varios machos puedan copular
a una misma hembra (poliandria) gene-
rando un proceso de competencia para ac-
ceder a las hembras (DiBattista et al. 2008;
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Pirog et al. 2019). Ademas, existe compe-
tencia post-cépula generada por el alma-
cenamiento de esperma en las glandulas
oviductales (Lessa et al. 1986; Pratt & Ta-
naka 1994; Hamlett et al. 2002). Esta com-
petencia es muy importante y permitiria
mantener la diversidad genética, a través
de la potencial mezcla de espermatozoi-
des dentro de la glandula oviducal, y pue-
de ser un factor de flujo genético entre
poblaciones (Daly-Engel et al. 2007). Por
otra parte, los multiples apareamientos
también representan una inversion eleva-
da en hembras, debido al nivel de agresi-
vidad que puede representar la estrategia
de cépula (Carrier et al. 2004; Chapman et
al. 2013). La segregacion sexual puede re-
presentar una respuesta que permita mi-
nimizar los costos asociados a las multiples
cOpulas y maximizacion de la capacidad de
dejar descendencia de las hembras (Sims
2003; Griffiths et al. 2012). Los eventos de
poliandria y la capacidad de almacenar
esperma en hembras también pueden dar
lugar a la ocurrencia de multiple paterni-
dad (Chevolot et al. 2007; Griffiths et al.
2012; Lyons et al. 2017).

6.5.4. Reproduccion y productividad

El potencial reproductivo de una especie,
entendido como la capacidad de descen-
dencia que puede dejar una hembra a lo
largo de su vida, estd intimamente rela-
cionado con la edad de maduracién, lon-
gevidad, duracién del ciclo reproductivo,
fecundidad y senescencia. Ejemplos con-
trastantes de la productividad en especies
de tiburones son el caso de los tiburones
Carcharias taurus y Prionace glauca. En
el primer caso, las hembras maduran en
torno a los 10 afios (Goldamn et al. 2006),
tienen una longevidad de 44 afios (Passe-
rotti et al. 2014), y dan a luz a tan solo dos
crias cada dos afios (Gilmore et al. 1983;
Lucifora et al. 2002). Asumiendo que la
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senescencia no tiene un efecto sobre la
fecundidad, teéricamente una hembra de
C. taurus daria lugar a 34 crias a lo largo
de su vida. Por otro lado, las hembras de
P. glauca alcanzan la madurez sexual 5y
7 afios, presentan una longevidad estima-
da de 27 afos y dan a luz en promedio a
33 crias por afo (Lessa et al. 2004; Mon-
tealegre-Quijano 2007; Mas 2015; Monte-
leagre-Quijano et al. 2014). Nuevamente,
asumiendo que la senescencia no tiene un
efecto sobre la fecundidad, teéricamente
una hembra de P. glauca daria lugar a 660
crias a lo largo de su vida.

Los andlisis demograficos de tiburones
demuestran que la tasa intrinseca de cre-
cimiento poblacional (r), parametro que
puede ser considerado a los fines de des-
cribir la productividad o resiliencia de las
especies, tiene un fuerte vinculo con los
parametros reproductivos (Cortés 1998;
Santana 2001). Se ha propuesto que espe-
cies de tiburones de pequefio y mediano
tamanfo, con edades de madurez menores
a menores de 4 aios, como los tiburones
Rhizoprionodon porosus y Carcharhinus
acronotus, tienden a ser mas resilientes
(r > 0.08), mientras que aquellas especies
que alcanzan la madurez luego de los
10 afios son menos resilientes (r < 0.04),
como por ejemplo los tiburones Squatina
guggenheim y Squatina occulta (Santana
2001). En el caso del tiburén Isogompho-
don oxyrhynchus, si bien las hembras al-
canzan la madurez sexual a los 6.6 afos,
también presenta una baja capacidad de
resiliencia (r < 0.039), determinante de una
baja capacidad de respuesta frente a la ex-
plotacién pesquera (Lessa et al. 2016). En
el tiburéon Mustelus schmitti, una especie
que alcanza la madurez entre 4 y 7 afios
(Hozbor et al. 2010; Molina et al. 2017),
se estimé la tasa intrinseca de crecimien-
to poblacional en 0.175 cuando la pobla-
cién no fue sometida a explotacion, lo que

produciria un crecimiento promedio en el
numero de individuos del 19.12% anual
(Cortés 2007). Este patrén sugiere que M.
schmitti podria soportar una mayor explo-
tacién en comparacién con otras especies
de tiburones. No obstante, este analisis
también detecté signos de explotaciéon
comercial excesiva, expresados en la dis-
minucién de la LT50 con respecto a afos
anteriores (Cortés 2007).

6.5.5. Migraciones reproductivas

Los ciclos vitales de tiburones pueden in-
volucrar grandes migraciones locales, re-
gionales o incluso transoceanicas, que di-
ficultan la delimitacién y comprensién de
los ciclos y eventos reproductivos (Grubbs
2010; Chapman et al. 2015). Por ejemplo,
en el ASO estudios realizados con flotas
palangreras entre los 20 y 45°S demues-
tran una mayor ocurrencia y CPUE de
L. nasus durante los meses de invierno y
primavera, observandose durante este pe-
riodo una estructura de longitudes bimo-
dal compuesta por individuos juveniles y
adultos (Forselledo 2012; Mas 2012; Soto
& Montealegre-Quijano 2012). Al sur de
50°S se ha detectado la captura de este ti-
burén por parte de las flotas que operan
en esa region durante los meses de verano
y otofo. Estas capturas estan conforma-
das por juveniles grandes, machos adultos
y hembras adultas, las cuales pueden ser
no gestantes, recientemente ovuladas, o
gestantes; si bien las hembras gestantes
presentan diversas etapas del desarrollo
embrionario, no se detectan hembras con
embriones a término. La estacionalidad
y estructura de longitud observada en
diversos estudios (Forselledo 2012; Mas
2012; Soto & Montealegre-Quijano 2012;
Cortés & Waessle 2017; Cortés et al. 2017),
indican que el patron de distribucién de L.
nasus en el Atlantico Sudoccidental coin-
cide con el observado para el Atlantico
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Norte (Campana et al. 2010) y Pacifico Sur
(Semba et al. 2013). Las areas de cria pare-
cieran localizarse en zonas templadas (en
latitudes bajas) y las areas de alimentacion
en zonas mas frias (latitudes altas).

En otras especies, los rangos de distribu-
ciéon y usos de habitat dependen de la
ontogenia y se encuentran fuertemente
vinculados al ciclo reproductivo. Muchas
especies neriticas presentan marcadas se-
gregaciones espaciales por clases de edad
o longitud, migraciones estacionales vy
comportamientos filopatricos (Grubbs
2010; Chapman et al. 2015). En el ASO, en
la costa de Rio Grande do Sul, Pseudoba-
tois horkelii se agrega en areas costeras
entre diciembre y abril, cuando las tempe-
raturas son elevadas (26°C), facilitando el
crecimiento embrionario y posterior naci-
miento de las crias (Lessa et al. 1986; Voo-
ren et al. 2005a). Posteriormente ocurre el
apareamiento y los individuos retornan a
aguas profundas (> 50 m) para alimentar-
se. Los oocitos fecundados permanecen en
diapausa hasta el verano siguiente, cuan-
do las hembras se acercan a la costa. Este
desplazamiento demuestra la existencia
de filopatria en la especie.

El tiburén martillo Sphyrna zygaena es un
claro ejemplo de segregaciones espaciales
por clase de edad y migraciones estacio-
nales vinculadas al ciclo reproductivo en
el ASO. En esta especie, los neonatos y ju-
veniles de pequeino tamafo pasan sus pri-
meros afios de vida en areas costeras, don-
de las hembras adultas darian a luz entre
primavera y verano (Dofo 2008; Vooren
et al. 2005b; Silveira et al. 2018a). Los ju-
veniles de mayor tamafio de ambos sexos
gradualmente se alejan de la costa hacia
la plataforma externa y talud continen-
tal, mientras que los individuos adultos
ocurren mayoritariamente sobre el talud
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y aguas ocednicas (Amorim et al. 2011; Ko-
tas et al. 2012; Mas 2012).

En tiburones demersales costeros del ASO
se distinguen varios patrones en cuanto
a los desplazamientos y migraciones re-
productivas. Especies como Galeorhinus
galeus realizan migraciones estacionales
con fines reproductivos (Vooren 2007;
Chiaramonte 2000; Lucifora et al. 2004).
En el sur de Brasil las hembras adultas ocu-
rren desde los meses de otofio a invierno,
mientras que en los meses de primavera y
verano no se registran la presencia de es-
tos estadios. En los meses de primavera y
verano se registran capturas de hembras
adultas en Uruguay (Silveria et al. 2018a),
provincia de Buenos Aires (Chiaramonte,
2000; Lucifora et al. 2004) y Patagonia
Argentina (Irigoyen et al. 2015). La pre-
sencia de hembras con embriones a tér-
mino en los meses de diciembre en Bahia
Anegada (Provincia de Buenos Aires, 42°S)
determina su importancia como area de
nacimiento, aunque no se han detectado
neonatos (Lucifora et al. 2004). En Patago-
nia (42°-43°41'S) se dispone del Unico re-
gistro de neonatos de G. galeus (Bovcon
etal. 2018). Los juveniles y machos adultos
permanecen en aguas costeras durante los
meses de invierno (Lucifora et al. 2004).

En tiburones demersales mas pequeios,
como por ejemplo Mustelus schmitti, la
amplia bibliografia evidencia la agrega-
cién de individuos adultos durante los me-
ses de primavera (octubre a diciembre) en
diversas areas costeras (Massa et al. 2004a;
Oddone et al. 2005; 2007; Colautti et al.
2010; Cortés et al. 2011; Massa 2013; Elisio
et al. 2017; Silveira et al. 2018a, b). Esto
sugiere la presencia de varias areas de na-
cimiento, apareamiento y cria a lo largo
de toda su area de distribucion en el ASO.

La delimitacién espacio temporal de las
areas de puesta en condrictios oviparos
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se determina generalmente a partir de la
presencia de hembras con capsulas coria-
ceas (Oddone & Vooren 2005) (i. e. hue-
vos) en los Uteros o bien por la presencia
de capsulas en el fondo marino, las cuales
pueden obtenerse de muestreo directos
(Mabragana et al. 2012; Vazquez et al.
2017) y observaciones in situ utilizando
cdmaras submarinas (Salinas-de-Leén et
al. 2018). De todas formas, la delimita-
cién de areas de puesta suele ser dificulta-
da por procesos biolégicos y limitaciones
metodolégicas. Los procesos bioldgicos
se vinculan con el patréon de distribucion
desagregada, la capacidad de reproducir-
se a largo del afio y la dindmica asociada
a los procesos de formacion de capsulas; a
partir de estudios en cautiverio se ha de-
terminado que la formacién y libracion de
las capsulas ocurre en un periodo de tiem-
po menor a 48 horas (Luer & Gilbert 1985;
Ellis & Shackley 1995; Jafiez & Sueiro 2009;
Mabragana et al. 2015).

Un concepto muy importante en cuanto
al estudio de los patrones de agregaciény
los eventos reproductivos esta relacionado
con las areas de nacimiento y cria, las cua-
les pueden coincidir o no espacialmente.
Entre los factores propuestos para expli-
car la importancia de las areas de cria se
mencionan la proteccién frente a depre-
dadores y por ende bajas tasas de morta-
lidad (Branstetter 1990), disponibilidad de
alimento (Heupel et al. 2007). De acuerdo
con Heupel et al. (2007) la definicion de
area de cria requiere que los tiburones
sean mas frecuentes en estas areas con
respecto a otras, tiendan a permanecer o
retornar por periodos extensos de tiempo
y que el area o habitat sea utilizada en
forma persistente a lo largo de los afos.
En el nordeste de Brasil se ha propuesto
que especies de elasmobranquios vivipa-
ros con rapido crecimiento, utilizan areas
costeras desprotegidas, como éareas de

cria primarias y secundarias, es decir des-
de que nacen hasta que alcanzan estadios
juveniles previos a la maduracién sexual
(Yokota & Lessa 2006). Al sur de los 34°S,
los habitats utilizados como areas de cria
en aguas costeras carecen de una comple-
ja estructuracién, sin gran disponibilidad
de refugios o restricciones para los preda-
dores. Por lo tanto, se ha propuesto que
en especies de tiburones como Mustelus
schmitti o Squatina guggenheim, la selec-
cién de las areas como areas de cria esta-
rian mas asociados con el aumento en la
disponibilidad de alimentos o la seleccién
de variables ambientales que permitan el
rapido crecimiento, en lugar de sitios que
brinden refugio frente a los predadores
(Cortés 2012).

6.6. Perspectivas

El SIBECORP representa un ambito pro-
picio para presentar y debatir trabajos
relativos a ecologia reproductiva de con-
drictios y pesquerias de las cuales forman
parte. En su contexto, este tipo de Simpo-
sio permite abordar una mirada integral y
comparada de las distintas modalidades y
estrategias reproductivas de organismos
con diferentes caracteristicas bioecoldgi-
cas, los cuales se hayan sujetos a diversi-
dad de pesquerias y presiones pesqueras.

Considerando la susceptibilidad de las es-
pecies de condrictios a fuentes de mor-
talidad extrinseca, bajo un contexto de
cambio climatico, sobreexplotaciéon vy
degradacién ambiental, resulta de ca-
racter fundamental continuar dirigiendo
esfuerzo al estudio de la biologia repro-
ductiva de los condrictios para garantizar
su conservacion y la elaboracién de estra-
tegias y planes de manejo eficientes.

Si bien los estudios en biologia reproduc-
tiva de condrictios se han vuelto mas po-
pulares, aun son muchas las especies para
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las cuales el conocimiento sobre sus para-
metros reproductivos y particularidades
de su ciclo reproductivo es fragmentario
o practicamente ausente. Esta realidad se
acentUa especialmente en el caso de es-
pecies de aguas profundas (e. g. Etmop-
terus, Apristurus, Centroscymnus, Hydro-
lagus, Bathyraja, Amblyraja, etc.) debido
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a las dificultades logisticas de acceder a
muestras suficientes. Asimismo, se re-
quiere continuar dedicando esfuerzos
al desarrollo de estudios reproductivos
que permitan obtener informacién sin
el sacrificio de los ejemplares, utilizando
equipamiento de ultrasonografia o bien
a partir de estudios endocrinolégicos.
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Box 6.1. Planes de Accion Nacionales (Brasil, Uruguay y Argentina) y Regionales
(Uruguay-Argentina). Relevancia de los estudios reproductivos en las lineas de

investigacion propuestas

De acuerdo a los lineamientos establecidos en el
Plan de Accién Internacional (PAI-Tiburén, FAO
1999), varios paises han elaborado sus Planes de
Accion Nacional (PAN-Tiburones) para la conser-
vacién y uso sustentable de los condrictios. Los
tres paises del ASO, Brasil (SBEEL 2005), Uruguay
(Domingo et al. 2008) y Argentina (Consejo Fe-
deral Pesquero 2009), cuentan con Planes de Ac-
cion operativos y actualizados con posterioridad
al ano 2015.

El Plan Nacional para la Conservacion de Elasmo-
branquios Marinos Amenazados (PAN-Tubardes
de Brasil), aprobado en el aifo 2014, considera
la Lista Nacional de Especies de Fauna Amena-
zadas (Peces e Invertebrados Acuéaticos), e in-
cluye 56 especies de elasmobranquios que re-
presentan el 31% del total de especies marinas
del grupo en Brasil. El objetivo principal de este
plan es mitigar las amenazas y promover la con-
servacion de tiburones y rayas marinas en Brasil
amenazados de extincion, intentando recuperar
las especies y sus ambientes (MMA 2014b). Los
32 elasmobranquios continentales forman parte
de los planes de accion de las cuencas hidrogra-
ficas brasilefias y por tanto fueron excluidos del
PAN. Entre estos objetivos se establecen diversas
acciones, tendientes a ampliar el conocimiento
de la biologia reproductiva, estructura etaria,
dindmica poblacional de los elasmobranquios
marinos amenazados de extincion de Brasil, sus
ambientes y procesos ecolégicos. El conjunto de
estas acciones y planes revela la importancia y
la urgencia de las medidas de conservacion y
manejo de estas especies. Ademas, Brasil cuenta
con 59 unidades de conservacién a lo largo de
la costa y en el medio marino, favorables para
la proteccion de especies de elasmobranquios.

El PAN-Condrictios de Uruguay, comenzé su
proceso de elaboracion por parte de la Direc-
cién Nacional de Recursos Acuaticos (DINARA)
del Ministerio de Ganaderia, Agricultura y Pes-
ca (MGAP) durante el 2005, culminando con su
publicacién en 2008 (Domingo et al. 2008). El
objetivo de dicho Plan es garantizar la conserva-
cion y el manejo sustentable de las poblaciones
de condrictios que ocurren en aguas urugua-
yas o que son capturadas por las pesquerias de
Uruguay. Para esto se propusieron una serie de
medidas de investigacion, administracion, ma-
nejo, prioridad para la conservacién, educacion
y difusion. El PAN-Condrictios Uruguay fue pos-
teriormente actualizado en 2015 (Forselledo &
Domingo 2015).

El PAN-Tiburén de Argentina fue realizado a
partir de talleres participativos convocando al
Sector Académico, ONGs, Institutos de Investi-
gacion, Organismos Provinciales y Nacionales
y la Cancilleria Argentina. Se identificaron los
aspectos institucionales, normativos, y los rela-
cionados con los recursos humanos y la disponi-
bilidad tanto de informacién biolégica pesque-
ra como estadistica, que sirvieron de base para
elaborar las acciones del Plan. El objetivo gene-
ral del PAN, publicado en el afio 2009 y actua-
lizado en el afo 2015, es garantizar, sobre una
base participativa, la ley general de ambiente y
los acuerdos internacionales vigentes, la conser-
vacion y el manejo sostenible de los condrictios
en los ambitos bajo jurisdiccion de la Republica
Argentina.

Mas alld de las iniciativas individuales de los
Planes de Accion de Uruguay y Argentina, con-
siderando las caracteristicas migratorias de
muchas de las especies de tiburones, su amplia
distribucién que involucra distintas jurisdiccio-
nes y su condicién de recursos pesqueros com-
partidos entre ambos paises, en el afio 2018 se
implemento el Plan de Accién Regional para la
conservacion y pesca sustentable de los con-
drictios del Area del Tratado del Rio de la Pla-
ta y su Frente Maritimo (PAR-Tiburén, CTMFM
2018). El objetivo del PAR-Tiburones es instituir
un marco formal, conceptual y operativo, que
permita profundizar el conocimiento cientifico
sobre los peces cartilaginosos, a los fines de su
conservacion y explotacion sustentable en el
Tratado del Rio de la Plata y su Frente Maritimo,
siguiendo los lineamientos establecidos por el
Cdédigo de Conducta para la Pesca Responsable
de la FAO. El PAR establece 4 ejes fundamenta-
les relacionados con el conocimiento cientifico,
la administraciéon de recursos, el fortalecimien-
to de capacidades y difusion de contenidos.
Dentro de los lineamientos cientificos, se esta-
blece la necesidad de implementar un Plan de
Investigacion Conjunto que incluye, entre sus
lineas prioritarias, los estudios relativos a esti-
mar madurez, fecundidad, fertilidad, nGmero
de puestas, caracterizar ciclos reproductivos a
nivel macroscépico e histofisioldgico, determi-
nar areas y épocas reproductivas (apareamien-
to, nacimiento y cria) en forma sistematica,
determinando los aspectos ambientales rele-

vantes y las posibles variaciones interanuales.
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7.1. Introduccion

7.1.1. El concepto de efectos parentales
y potencial reproductivo

Durante el siglo XX, los estudios de dina-
mica poblaciones de peces se basaban en
la asuncion errénea de que todos los indi-
viduos de una poblacién tienen la misma
productividad (Venturelli et al., 2009). En
1999, se acuid el término Potencial Re-
productivo para definir la capacidad de
una poblacién de producir descendencia
viable que llegue a ser reclutada a la pes-
queria (Trippel, 1999). Dicha capacidad
depende de las caracteristicas parentales
(longitud, edad, condicion, etc.), por lo
tanto, el Potencial Reproductivo de un
stock no es proporcional a la biomasa de
reproductores. Los parametros que habi-
tualmente se usan para medir el poten-
cial reproductivo de una poblacién son
la fecundidad, el nUmero de desoves, el
tamafo y calidad de huevos y larvas y la
épocay duracién de la estaciéon reproduc-
tiva, entre otros. Sin embargo, como se
ha mencionado anteriormente, el poten-
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cial reproductivo estd profundamente in-
fluido por lo que se conoce como efectos
parentales.

Los efectos parentales hacen referencia a
la influencia que el fenotipo y las condi-
ciones ambientales en las que se desarro-
Ilan los individuos ejercen en el fenotipo
de su descendencia, es decir, el fenotipo
de un individuo no sélo estaria determi-
nado por su propio genotipo (heredado
de sus padres) y por el ambiente en el que
se desarrolla, sino también por el fenoti-
po y experiencia ambiental de sus proge-
nitores (Bernardo, 1996). Un ejemplo de
efecto parental seria la influencia de la
cantidad de alimento disponible para las
hembras reproductoras en el tamafo de
las larvas, que reflejaria como el ambien-
te que experimenta la madre (disponibili-
dad de presas) afecta a las caracteristicas
de la descendencia (tamafo) (Reznick et
al., 1996).

Hasta la fecha, en el estudio de los efec-
tos parentales en organismos marinos ha
predominado la investigacion sobre los
efectos maternos (derivados de las hem-
bras), considerandose que el papel de los
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machos se limitaba a la transmision de
genes, y por tanto, cualquier influencia
paterna en la descendencia se derivarian
exclusivamente a aspectos genotipicos
(Shama et al., 2014; von Siebenthal et al.,
2009). Sin embargo, cada vez hay mas es-
tudios que demuestran la existencia de
efectos paternos en los organismos acua-
ticos, que van desde la influencia directa
de los atributos paternos en la calidad de
la descendencia (Carver, 2001; Rideout
et al., 2004), hasta la influencia del com-
portamiento de los padres (Stein & Bell,
2014) en la supervivencia de la prole, pa-
sando por el impacto del ambiente en el
éxito reproductivo de los machos (Beirao
et al., 2011; Blom et al., 2019; L6pez-Ga-
lindo et al., 2019; Thomas et al., 2015). Es
mas, se han reportado casos en los que los
efectos paternos sélo se manifiestan en
los descendientes machos (Wirtz-Oca a
et al., 2013) o sélo en los descendientes
hembras (Lehto & Tinghitella, 2020), o
incluso llegan a saltarse una generacién,
afectando a los nietos en lugar de a los
propios descendientes (Reznick, 1981).

Pero los efectos parentales pueden te-
ner una dinamica mucho mas compleja,
con interacciones entre efectos maternos
y paternos. En este sentido, (Siddique
et al., 2017) demostraron que las dife-
rentes combinaciones familiares tienen
un importante impacto en el desarrollo
embrionario en peces. Por otro lado, en
algunas especies de signatidos, como Sy-
ngnathus fucus, se ha comprobado que
existe transferencia de nutrientes desde
el padre a las crias durante el periodo
de cuidado de las mismas y que dicha
transferencia podria muy probablemente
compensar deficiencias nutritivas de los
huevos debidas a la falta de inversiéon ma-
terna (Ripley & Foran, 2009). Incluso se ha
reportado que, en organismos marinos,
el peso de los efectos maternos sobre los
paternos en el fenotipo de la descenden-
cia puede relacionarse con la estabilidad
ambiental (Guillaume et al., 2016). Por lo

tanto, el fenotipo de la progenie es el re-
sultado, no sélo de la interaccion de su
propio genotipo con el ambiente que le
rodea, sino también de un complejo en-
tramado de relaciones entre el genotipo
y el fenotipo de ambos progenitores.

Los efectos parentales no tienen por qué
ser positivos o adaptativos; ejemplos de
efectos negativos serian el caso de la
transmision de contaminantes durante
el desarrollo embrionario que se ha ob-
servado en elasmobranquios placenta-
rios (Lyons & Adams, 2015; Martins et al.,
2021) o la seleccion inadecuada del lugar
(Billman et al., 2008; Jones, 1981) o mo-
mento (Tillotson et al., 2019) del desove.

Los efectos parentales pueden derivarse
de: i) las caracteristicas genéticas o feno-
tipicas de los progenitores, por ejemplo
el caso en el que hembras mas grandes
producen crias mas grandes, lo que se
conoce como herencia parental o efectos
genéticos indirectos, ii) ser el resultado
del comportamiento de los progenitores,
por ejemplo el impacto de los cuidados
por parte de los progenitores en las ca-
racteristicas de la prole, lo que se conoce
como seleccion parental, o iii) ser el fruto
del ambiente que experimentan los pro-
genitores, como el caso de la disponibili-
dad de alimento utilizado como ejemplo
anteriormente, lo que se conoce como
efectos indirectos ambientales (Bernar-
do, 1996; Mousseau & Fox, 1998 y refe-
rencias en él).

Por el momento en que se produce la
influencia del fenotipo parental en el
fenotipo de la descendencia, los efec-
tos parentales pueden clasificarse en: i)
prezigoticos (influencia en las caracteris-
ticas de los gametos y, por tanto, previos
a la fertilizacién), ii) postzigéticos prena-
tales (influencia en el desarrollo embrio-
nario, tanto en fetos como en huevos) o
iii) postzigéticos postnatales (influencia
sobre larvas y juveniles).
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La existencia de efectos parentales tiene
una gran influencia en la dinamica pobla-
cional, de hecho, se han reportado casos
en los que el efecto parental se propaga a
través de varias generaciones (Fraz et al.,
2019). Pero ademas, pueden desempeiar
un papel importante en la dinamica evolu-
tiva de una poblaciéon, puesto que la selec-
cién de ciertas caracteristicas ya no estaria
determinada exclusivamente por el geno-
tipo y fenotipo de los individuos, sino tam-
bién por el fenotipo de las generaciones
precedentes, es decir, los efectos paren-
tales pueden tener un impacto sustancial
en la tasa y direccion del cambio genéti-
co en respuesta a la seleccion (Rasanen &
Kruuk, 2007). Esta cuestion es de especial
relevancia en el contexto de Cambio Glo-
bal en el que se encuentra inmerso nues-
tro planeta ya que se ha demostrado que
los efectos parentales intergeneracionales
pueden potenciar las respuestas transge-
neracionales rapidas a entornos nuevos y
cambiantes (Lehto & Tinghitella, 2020), de
hecho, se ha demostrado que la exposicion
de los padres a un determinado ambiente
o estrés modifica el fenotipo de los hijos
para adaptarlos a dicho ambiente, si las
condiciones en la que vivieron y se repro-
dujeron los padres son diferentes a las que
experimenta su descendencia, esta puede
ver comprometida su supervivencia por in-
capacidad de adaptarse a nuevas condicio-
nes (Jensen et al., 2014; Stein & Bell, 2014).

Existen varios trabajos que revisan en pro-
fundidad los mecanismos e implicaciones
de los efectos parentales en general (Ber-
nardo, 1996; Mousseau & Fox, 1998) y en el
caso particular de los peces (Green, 2008;
Solemdal, 1997). En el caso de los efec-
tos paternos, Curley et al. (2011) y Rando
(2012) ofrecen una revision de algunos de
los mecanismos moleculares que subyacen
tras dichos efectos en animales, mientras
que Crean & Bonduriansky (2014) descri-
ben los diferentes tipos de efectos pater-
nos y su interaccién con los efectos mater-
nos.
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7-1.2. Influencia de la estrategia vital
en los efectos parentales y el potencial
reproductivo

El grado de impacto que los efectos pa-
rentales y el potencial reproductivo tie-
nen en la dindmica de una poblacién esta
influido por la forma en que los individuos
experimentan y responden a los diferen-
tes factores ambientales. Dicha respuesta
estd mediada en parte por los mecanis-
mos fisioldgicos propios de cada especie e
individuo, que a su vez estan intimamen-
te ligados a su estrategia vital (rango de
estrategias entre la K y la r), energética
(crecimiento frente a reproduccién, capi-
tal e income breeders, dimorfismo sexual,
etc.) y reproductiva (tipo de fecundidad,
desarrollo ovocitico, oviparidad frente a
viviparidad, etc.), asi como a su compor-
tamiento (migraciones reproductivas, sis-
tema de emparejamiento, cortejo, cuida-
do de la prole, etc.). Por tanto, el tipo de
efectos parentales (herencia parental, se-
leccion parental y efectos indirectos am-
bientales) y el momento en el que ejercen
su influencia (prezigoticos, postzigoticos
prenatales o postizigéticos postnatales)
tiene una intima relacién con las estrate-
gias y tacticas vitales de cada poblacion.

De acuerdo con la Teoria de Historia Vi-
tal o Life-History Theory (LHT) se define
como estrategas K a las especies que in-
vierten mas en el cuidado de la prole que
en el nimero, en contraposicion a los es-
trategas r, existiendo un continuo de es-
trategias intermedias entre ambos extre-
mos (Figueredo et al., 2006). En general,
se asume que las especies de ambientes
fluctuantes e impredecibles tienden a una
estrategia tipo r, y al tipo K cuando viven
en ambientes estables (Pianka, 1970). En
ese sentido, es esperable que los efectos
parentales de tipo seleccion parental (re-
sultado del comportamiento de los pro-
genitores) y los de tipo postzigético post-
natal (que influye sobre larvas y juveniles)
sean mas comunes en el segundo tipo de
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especie, por la especial inversion que ha-
cen en el cuidado de la prole. Del mismo
modo, en aquellas especies que presen-
tan una estrategia del tipo capital bree-
der donde las reservas energéticas para la
reproduccion se acumulan con antelacion
al comienzo de la estacion reproductiva,
los efectos ambientales indirectos estaran
desfasados con respecto al momento del
desove, mientras que en especies income
breeders que pueden modular el nime-
ro y caracteristicas de la prole en funcion
de las condiciones existentes durante el
mismo periodo de desove, la influencia
de estos efectos sera simultanea ya que la
energia adquirida a través de la alimenta-
cién es usada en la reproduccién de for-
ma casi inmediata.

En el caso de las especies con fertilizacion
interna, sistemas de cortejo o cuidado de
la prole, la seleccion de la pareja tiene sin
duda un tremendo impacto en las carac-
teristicas de la descendencia, pudiendo
estar influida dicha seleccién a su vez por
el medioambiente. Un claro ejemplo de
como el ambiente determina el éxito re-
productivo de los individuos en este tipo
de especies y, por tanto, las caracteristi-
cas de la descendencia, lo constituye el
gobio comun (Pomatoschistus microps),
una especie en el que el macho utiliza los
ruidos emitidos por la vejiga para atraer
a la hembra. Cuando los machos de esta
especie forman los nidos en zonas de alta
contaminacion acustica, se ha comproba-
do que disminuye su probabilidad de em-
parejarse exitosamente, ya que las hem-
bras evaltan la idoneidad de los machos
en base a los sonidos que emiten (Blom
et al., 2019). De este modo, machos con
las mismas caracteristicas (tamafno, capa-
cidad vocal, etc.) tendrian menor éxito
reproductivo en zonas ruidosas. De forma
analoga, en insectos parasitos se ha com-
probado que el fenotipo de la descenden-
cia estad determinado en gran medida por
la eleccion del hospedador (Mousseau &

Fox, 1998 y referencias en él) y al mismo
tiempo el propio parasito influye en los
efectos parentales del hospedador sobre
sus crias, lo que podria tener profundas
implicaciones en la co-evolucion de para-
sitos y hospedadores y en los procesos de
especiacion simpatrica. Es esperable que
en los organismos marinos suceda algo
similar, aunque no se han encontrado es-
tudios al respecto.

Teniendo en consideracion la dinamica re-
productiva a nivel poblacional y el hecho
de que la descendencia suele estar adap-
tada a las condiciones ambientales a las
que se exponen sus progenitores (Jensen
et al., 2014; Stein & Bell, 2014), aquellas
especies que tienen una estacion repro-
ductiva sincronizada durante un periodo
relativamente corto de tiempo, general-
mente asociada a unas condiciones am-
bientales mas estables, serdn menos re-
silientes a cambios externos que las que
tienen una estacion reproductiva prolon-
gada o varios picos de desove anuales,
ya que su progenie tendra una menor
capacidad de adaptacion y, por tanto, se
reducira la tasa de supervivencia si el am-
biente cambia.

Estos son apenas unos pocos ejemplos de
como la estrategia vital de las especies
influye en la forma en que los efectos
parentales modulan el potencial repro-
ductivo de las poblaciones. En el contexto
iberoamericano, el grueso de los trabajos
realizados se centran en el estudio de los
efectos maternos, por lo que las siguien-
tes secciones se enfocan principalmente a
estos efectos; no obstante, cada vez son
mas las investigaciones que destacan la
importancia de los efectos paternos y su
interaccion con los maternos, ademas de
la existencia de dinamicas complejas rela-
cionadas con la estrategia vital. El estudio
de los efectos parentales es un campo de
trabajo en clara expansion que deberia
desarrollarse mas en los paises iberoame-
ricanos.
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BOX 7.1: Senescencia reproductiva

Se entiende por senescencia reproductiva el
proceso de deterioro fisioldgico por el cual el
potencial reproductivo de un individuo dismi-
nuye al aumentar la edad. Si bien la senescencia
es comun en la mayoria de mamiferos, en peces
y crustaceos se ha considerado tradicionalmente
como un fenémeno raro o insignificante (Finch,
1998; Gnanalingam & Butler, 2018). El hecho de
que el crecimiento de los peces sea indetermina-
do y que la mayoria de estudios realizados sobre
poblaciones salvajes indique que la fecundidad
aumenta potencialmente con la longitud de las
hembras y la edad ha sido uno de los motivos
que ha llevado a concluir que los peces no su-
fren un proceso de envejecimiento que afecte a
su capacidad reproductiva. No obstante, existen
estudios actuales que demuestran la existencia
de un descenso de la inversion reproductiva con
la edad y un aumento del nimero de individuos
adultos no reproductivos (Benoit et al., 2018).
Es probable que el fendmeno de senescencia
reproductiva haya quedado enmascarado en
las especies marinas comercialmente explotadas
por el efecto que la pesca tiene sobre la estruc-
tura de edad de la poblacion. En ese contexto,
se entiende que la pesca intensiva no permite
que los individuos de una poblacién lleguen a
ser los suficientemente viejos como para mani-
festar sintomas de senescencia reproductiva, lo
que podria llevarnos a la asuncién errénea de
que este fendmeno no se produce en las espe-
cies con crecimiento indeterminado como los
peces y los invertebrados marinos.

Por otro lado, puede ocurrir que los parametros
que habitualmente se utilizan para medir la se-
nescencia reproductiva (fecundidad, nimero de
desoves, duracién de la estacion reproductiva,
tamano del huevo, etc.) no sean los mas adecua-
dos. En ese sentido, recientes estudios llevados
a cabo con la cochinilla Armadillidium vulgare,
invertebrado que también presenta crecimien-
to indeterminado, demuestran que si bien las
hembras mas grandes efectivamente producen
mayor numero de descendientes y de mayor
tamano, estos tienen una menor tasa de super-
vivencia y un menor éxito reproductivo que los
descendientes de hembras mas jévenes (Depeux
et al., 2020), lo que sugiere que la senescencia
reproductiva podria tener un caracter transge-
neracional, aspecto que no ha sido estudiado
nunca en organismos marinos y que sin duda
merecen la atencion de la comunidad cientifica.

Al igual que los efectos maternos, el proceso y
las tasas de senescencia estan intimamente re-
lacionados no sélo con la estrategia vital de las
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diferentes especies, sino también con las carac-
teristicas (fisiologicas y ambientales) concretas
de los distintos morfotipos, estadios de vida o
rangos de distribucion que puede presentar una
misma especie (Figura B1).

A Representaive Rales of Sanescence
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=
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Figura B1. A) Longevidad y tasa de senescen-
cia de diversas especies. Senescencia rapida: 1.
Saccharomyces cerevisae, 2. Caenorhabditis ele-
gans, 3. Drosophila melanogaster, 4. Phyllosta-
chys spp.; senescencia gradual: 5. Mus musculus,
6. Homo sapiens y senescencia insignificante:
7. Sebastes aleutianus y Hoplostethus atlanti-
cus, 8. Geochelone gigantea, 9. Artica islandica
y 10. Pinus longaeva. B) Longevidad y tasa de
senescencia de los distintos morfotipos de tres
especies. Senescencia rapida: 1. Apis mellifica,
a. obrera de verano, b. obrera de invierno, se-
nescencia gradual: 1c. Apis mellifica reina, 2.
Salmo trutta, a. morfotipo normal, b. morfoti-
po gigante y senescencia insignificante: 3. Pinus
longaeva, a. latitudes altas y b. latitudes bajas.
El (?) indica incertidumbre en cuanto a la clasi-
ficacion para la tasa de senescencia (figura de
Finch, 1998).
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7.2. Variabilidad tem-
poral y geografica de
los efectos parentales
y el potencial repro-
ductivo

7.2.1. Variabilidad temporal

7.2.1.1. Variabilidad intra-anual

Como ya se ha mencionado, la influencia
parental no deriva exclusivamente de la
genética de los organismos sino también
de las caracteristicas o fenotipo de los pa-
dres. Estas caracteristicas (edad, longitud,
condicién, comportamiento reproducti-
vo) que pueden afectar el crecimiento y
el tamano de la descendencia, la supervi-
vencia y, eventualmente, la dindmica de
la poblacién, pueden variar tanto espa-
cial como temporalmente. Los factores
ambientales y los efectos parentales co-
existen y modulan las etapas tempranas
de la vida de los organismos acuaticos vy,
por lo tanto, son clave en términos de va-
riabilidad del reclutamiento (Cury & Roy,
1989; Lasker, 1981; Saborido-Rey, 2016;
Trippel et al., 1997).

Las fluctuaciones estacionales de tempe-
ratura y productividad, caracteristicas de
ambientes de alta latitud influyen en la
disponibilidad y calidad de los alimentos
tanto para peces adultos como juveniles
(Beamish & Bouillon, 1995; Potts & Woo-
tton, 1989). En consecuencia, la acumu-
lacion de reservas energéticas (condicion)
puede mostrar variaciones temporales en
relacion con los ciclos de produccion del
medio ambiente (Dygert, 1990). Por el
contrario, en bajas latitudes la estaciona-
lidad en la productividad del ecosistema
marino es menos significativa, hay dispo-
nibilidad del alimento la mayor parte del

afio, por lo que los periodos reproducti-
vos suelen ser mas extensos. Por otra par-
te, las diferencias temporales observadas
en la condicién, también pueden estar
influenciadas por los movimientos migra-
torios y cambios fisioldgicos relacionados
con el cortejo y desove (Huss, 1998; Law-
son et al.,, 1998; Saadettin et al., 1998).
Estos cambios en el estado nutricional o
fisiolégico de las hembras reproductoras
se han asociado con la intensidad de atre-
sia (nimero de ovocitos en reabsorcién),
que aumenta al disminuir la condicién de
las hembras (Freire et al., 2015; Macchi et
al., 2004), lo que podria repercutir sobre
el potencial reproductivo.

La variacién intra-anual de las reservas
que los organismos destinan para su
reproduccién es de suma importancia
dado que se ha registrado en muchas
especies de peces que una pobre condi-
ciéon nutricional, especialmente durante
la fase previa al desove, puede generar
una reduccién del potencial reproducti-
VO, ya sea retrasando la madurez sexual,
afectando el tamafio de los ovarios, la
fecundidad, la calidad de los huevos y la
supervivencia larval, o provocando direc-
tamente la omision del desove (Lambert
& Dutil, 2000; Lloret et al., 2013; Rideout
et al, 2005; Rideout & Rose, 2006). El efec-
to parental finalmente se veria reflejado
en la descendencia, ya que varios auto-
res (Blaxter & Hempel, 1963). Knutsen &
Tilseth (1985), han propuesto que el ta-
mafo de los huevos influye en la sobre-
vivencia larval afectando al tamafio de
la larva, tasas de crecimiento y actividad
metabdlica. Huevos mas grandes suelen
tener mayores reservas energéticas para
el desarrollo y crecimiento embrionario
(Hempel, 1979) y, en general, producen
larvas mas grandes que son capaces de
evadir a los predadores en forma mas
efectiva (Miller et al., 1988), sobrevivir
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mas tiempo sin alimentarse, asi como co-
mer presas de mayor rango de tamafo
(Hunter, 1981).

En sitios donde las condiciones ambien-
tales son dificilmente predecibles, una
respuesta adaptativa podria consistir en
tener un periodo de desove mas o menos
prolongado (mayor ventana de oportuni-
dad), reduciéndose el efecto de eventos
puntuales de mortalidad elevada (Cus-
hing, 1972; Mertz & Myers, 1994). En
muchas especies estas diferencias en la
duracién o inicio del ciclo reproductivo
dependen del tamafio de los individuos,
presentando estaciones reproductivas
mas extensas los ejemplares mas grandes
(Lambert, 1987; Pedersen, 1984), de ma-
nera que tienen mas oportunidades para
desovar en momentos ambientalmente
favorables, aumentando la superviven-
cia de los primeros estadios de vida (Ber-
keley et al., 2004a). Algunos ejemplos de
este tipo de estrategia se observan en la
merluza argentina (Macchi et al., 2004),
en la faneca de Galicia Trisopterus luscus
(Alonso-Fernandez & Saborido-Rey, 2011)
y en la sardina comun, Strangomera ben-
tincki (Cubillos et al., 2012).

En la merluza europea (M. merluccius),
que presenta tres picos de desove anua-
les en aguas atlanticas de la Peninsula
Ibérica, se observé que el reclutamiento
y desarrollo de los ovocitos a lo largo del
ano reproductivo sigue complejas dina-
micas estacionales, en consonancia con
ciertas variables ambientales, ya sea aflo-
ramientos de aguas profundas, tempera-
tura o fotoperiodo (Serrat et al., 2018).
Al analizar la variabilidad de los efectos
maternos sobre el desarrollo de huevos y
larvas en los tres picos de desove anual
(invierno-primavera, verano y otofo) de
la especie en esa zona, se observé que se
producen mas huevos y de mejor calidad
(mayor didametro y peso seco) en invier-
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no-primavera que en los otros desoves
(Garcia-Fernandez et al., 2020). En cuan-
to a las larvas, las tasas de crecimiento
fueron similares en los tres momentos,
aunque las nacidas en verano tenian mas
desarrolladas las partes anteriores del
cuerpo que las de invierno-primavera a
la misma edad, lo cual también podria
asociarse con mayores probabilidades
de supervivencia (Garcia-Fernandez et
al., 2020). Estos autores sugieren que las
diferencias temporales estarian influi-
das por los atributos maternos, las con-
diciones ambientales o una combinacién
de ambos; y que podrian impactar en la
supervivencia larval y, por lo tanto, en el
reclutamiento anual de la poblacion.

La frecuencia reproductiva de los or-
ganismos también estad influida por los
efectos parentales y puede mostrar va-
riaciones tanto intra- como inter-anuales.
Por ejemplo, en la merluza argentina de
la regién norpatagonica, se ha registrado
que hacia el final del periodo reproduc-
tivo la proporcién de hembras grandes
y de mayor edad en desove es mayor,
coincidiendo con un aumento de la fre-
cuencia de puesta; sin embargo, la fecun-
didad parcial y la calidad de los ovocitos
son menores (Macchi et al., 2018). Estos
autores sugieren que la disminucién de la
fecundidad parcial y calidad de los hue-
vos podria deberse al agotamiento de las
reservas energéticas durante el final del
periodo reproductivo, mientras que la
frecuencia de puesta estaria influenciada
en forma positiva por la temperatura mas
alta registrada hacia el final del verano.

En algunos peces pelagicos la reproduc-
cion conlleva una alta demanda energé-
tica asociada (Perea et al., 2012; Roque et
al., 2009), que puede verse afectada por
los ciclos anuales de produccién, espe-
cialmente en ambientes muy cambiantes.
Por ejemplo, en el tunido Katsuwonus pe-
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lamis, se ha reportado que a mejor con-
dicién (mayor concentracién de lipidos
y proteinas en génadas e higado) de las
hembras desovantes mayor fecundidad
(Grande et al., 2012). También en E. an-
choita se ha observado que la fecundidad
parcial se relaciona positivamente con el
factor de condicién de Fulton, mientras
que las diferencias en los parametros (in-
tercepto y pendiente) de las regresiones
entre la fecundidad parcial y la longitud
y peso total, podrian ser consecuencia de
variaciones en la temperatura y la dispo-
nibilidad de alimento en la temporada
reproductiva (Leonarduzzi et al., 2015).
En este sentido, se ha observado que
durante eventos con escasa abundancia
de copépodos (principal alimento de los
adultos durante la estacion reproductiva)
y baja temperatura superficial del mar, la
fecundidad relativa media fue muy baja
y hubo una alta proporciéon de ovocitos
maduros atrésicos, es decir, la escasez de
alimento podria inducir una finalizacion
temprana del desove (Pajaro et al., 2011),
asi como una menor cantidad y calidad
de los huevos y larvas producidos, y por
tanto, una merma del potencial repro-
ductivo.

En algunos clupeiformes, se ha registrado
una disminucién del tamafo de los hue-
vos a medida que transcurre la tempora-
da reproductiva, que se relaciona no solo
con las variaciones de las reservas energé-
ticas maternas, sino también con cambios
estacionales en la estructura de edad de
la poblaciéon desovante y/o cambios en
la temperatura que afectan a la ovogé-
nesis (Blaxter & Hunter, 1982; Chambers
& Trippel, 1997). Como ya se ha mencio-
nado, el tamano de los huevos repercute
en el tamafo larval, por lo que en esas
especies las larvas que eclosionan al prin-
cipio de la temporada de desove tendran
mayor tamafio y mayor tasa de supervi-

vencia (Llanos-Rivera & Castro, 2004). En
el caso de la anchoveta E. ringens, se ha
observado que a medida que los nuevos
reclutas comienzan a desovar -hacia el fi-
nal de la temporada reproductiva se pro-
ducen cambios en la estructura de edad
de la poblacion desovante (Cubillos et al.,
1999; Cubillos et al., 2001), lo que da lu-
gar a una disminucién del tamafio medio
de los huevos, repercutiendo en las tasas
de crecimiento de las cohortes anuales
(lenta al principio, rapida al final del pe-
riodo reproductivo) (Cubillos et al., 2001).

En algunos condrictios matrotréficos
como Mustelus schmitti (Quesada, 2018),
Carcharhinus plumbeus (Cliff et al., 1988),
M. asterias (Farrell et al., 2010), C. brevi-
pinna (Allen & Cliff, 2000), C. obscurus
(Hussey et al., 2009) o Rhizoprionodon la-
landii (Corsso et al., 2015), también se han
reportado variaciones estacionales en la
condicion nutricional materna, estimadas
mediante el indice hepatosomatico (IHS),
y asociadas a la transferencia energética
desde el higado a los embriones en desa-
rrollo. Es esperable que las hembras con
mayores reservas hepaticas produzcan
embriones y juveniles de mayor tamano
y, por tanto, con mayores probabilidades
de supervivencia.

Como ya se ha comentado en la introduc-
ciéon, los efectos parentales no siempre
son positivos y, ademas, pueden ser indu-
cidos por el hombre, mediante seleccion
de ciertos rasgos o comportamientos que
puede afectar la diversidad y, a la lar-
ga, la resiliencia de las poblaciones. Por
ejemplo, en el rio Cedar (EEUU) se inici6
un programa de cria en cautividad de
salmoén rojo (Oncorhynchus nerka) para
la repoblacion de poblaciones silvestres.
Estos salmones eran alimentados con una
dieta enriquecida y tenian tendencia a
comenzar el periodo de desove antes que
las poblaciones salvajes. La liberaciéon de
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estos individuos al medio natural explica
el adelanto de entre 1 y 3 semanas del
comienzo de desove que se ha observado
desde la década de 1990 hasta la actuali-
dad. Esta reproduccion temprana dio lu-
gar a una menor tasa de supervivencia de
los juveniles, reduciendo el éxito repro-
ductivo de la poblacion (Tillotson et al.,
2019). Por tanto, los cambios fenolégicos
(momento del retorno estacional al agua
dulce y del desove) inducidos artificial-
mente son probablemente la causa de la
reduccion de la productividad de la po-
blaciéon de salmén rojo del rio Cedar. En
este sentido, la pesca es también un me-
canismo de seleccion de los atributos pa-
rentales, ya que, en muchos casos, suele
dirigirse a determinadas fracciones de la
poblacién (individuos grandes, juveniles,
en migracion reproductiva, machos, etc.).

7.2.1.2. Variabilidad inter-anual

Ademas de las variaciones estacionales,
los efectos maternos pueden diferir entre
afnos afectando la productividad y cali-
dad de los huevos. Estas diferencias tem-
porales se pueden deber a efectos den-
so-dependientes o denso-independientes
(ambientales).

Los factores denso-dependientes mas es-
tudiados en peces son aquellos relaciona-
dos con el crecimiento y la condicién, a
mayor abundancia de individuos existe
una mayor competencia intraespecifica
(menor alimento disponible) que pro-
voca una menor tasa de crecimiento y/o
peor condicién de los individuos, con los
consiguientes efectos en la longitud vy
edad de madurez, en el crecimiento y en
el potencial reproductivo. Sin embargo,
existen otros mecanismos denso-depen-
dientes que regulan los efectos parenta-
les, aunque han sido menos estudiados.
En algunas especies que forman agrega-
ciones reproductivas, como los erizos de
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mar del género Strongylocentotus spp,
se ha comprobado que la tasa de ferti-
lizacion de los huevos disminuye al au-
mentar la distancia entre individuos o
cuando la abundancia de reproductores
(especialmente machos) cae, debido prin-
cipalmente a la dilucién del esperma en
el medio acudtico (Levitan et al., 1992;
Pennington, 1985). En el caso de espe-
cies con mecanismos sociales de control
de la reproducciéon como el pez damise-
la Pomacentrus amboinensis que forma
parejas reproductivas, se ha comprobado
que el aumento del nUmero de hembras
en la zona de reproduccién, aun cuando
no tengan acceso a la pareja reproduc-
tora, inducen interacciones agresivas en
las hembras desovantes que aumentan
los niveles de cortisol (la hormona del es-
trés), provocando una reduccién del ta-
mano de las larvas producidas por dichas
hembras. En ese sentido, las parejas que
se reproducen de forma aislada produci-
rian larvas mas grandes que contribuirian
mas al reclutamiento de la poblacion (Mc-
Cormick, 2006). Por tanto, las variaciones
anuales en la abundancia de las cohortes
y el nivel de reclutamiento tienen claros
efectos sobre el potencial reproductivo,
mas alla de los asociados al crecimiento y
la condicién de los reproductores.

Con respecto la variacion inter-anual del
potencial reproductivo debida a factores
denso-independientes, los peces pelagi-
cos son el grupo mas estudiado, especial-
mente las especies de vida corta, donde
la influencia ambiental es mucho mas
evidente. Por ejemplo, en el sistema de
surgencia de Humboldt frente a Peru, se
comprobd que la intensidad de los deso-
ves y el factor de condicién de la sardina
Sardinops sagax disminuyeron durante el
desarrollo de eventos calidos extraordi-
narios como El Nifio 82-83 y 97-98; mien-
tras que durante eventos frios como La
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Nifa, el desove fue intenso (Franco et
al., 2018). Ademas, dichos autores men-
cionan que frente a la intensidad de los
eventos ocurridos, la sardina adelanté la
maduraciéon gonadal y el desove de ejem-
plares de pequena talla. De forma analo-
ga, en la anchoveta E. ringens, también
se ha observado que el éxito reproduc-
tivo es mayor en los afios considerados
normales y frios, en los que se registra
una mayor intensidad del desove y un
aumento del reclutamiento; por ejem-
plo, en el periodo 1986-2008 hubo una
relacién inversa entre las anomalias de la
temperatura superficial del mary el indi-
ce gonadosomatico (IGS) (Bouchon et al.,
2010), mientras que entre 2002 y 2013,
los cambios interanuales de la clorofila
satelital y el factor de condicién de Ful-
ton (K) serian los posibles causales de los
cambios detectados en la actividad repro-
ductiva (Leiva et al., 2018). Los efectos de
las variaciones ambientales pueden ser
muy pronunciados en zonas particulares
como las lagunas costeras, por ser ecosis-
temas particularmente cambiantes. Tal es
el caso de la Laguna de Rocha (Uruguay)
que durante el periodo 2010-2011, como
consecuencia del fenémeno de La Nifa,
mostré un drastico aumento en la salini-
dad debido a un descenso de las precipi-
taciones sobre la cuenca y un prolonga-
do periodo sin comunicaciéon con el mar.
Estas condiciones generaron en Brevortia
aurea una fuerte disminucién de la con-
dicién nutricional de los individuos, una
interrupciéon del desove o skipped spaw-
ning durante el otofio y una maduracién
tardia en primavera (Rodriguez et al.,
2018). Es importante detectar estos cam-
bios en la condicion de los individuos re-
productores a lo largo de los afios en las
poblaciones explotadas, dado que una
tendencia decreciente puede preceder o
coincidir con fuertes disminuciones en el
tamafo de las poblaciones. Por ejemplo,

Sardinella brasiliensis esta sujeta a altas
variaciones interanuales en abundancia,
lo que ha llevado a la pesqueria a un ca-
racter multiespecifico, con la sardina-pla-
ca (Opisthonema oglinum), el padmpano
(Chloroscombrus chrysurus) y la caballa
(Scomber japonicus) como principales es-
pecies alternativas (no objetivo). La parti-
cipacién de estas especies en los desem-
bargues aumenta en momentos de baja
densidad de S. brasiliensis. El analisis del
factor de condicién de las especies no
objetivo, entre 1998 y 2015, reflejo que
los valores minimos de esta variable se
asociaron con periodos de intrusiones
débiles del agua central del Atlantico sur
y con condiciones de alimentacién desfa-
vorables. En 2009 esto causé una ligera
disminucion en los desembarques del afio
siguiente, cuando la pesqueria colapsé
(Schwingel et al., 2015). Una posible ex-
plicacion seria que la peor condiciéon de
las hembras diera lugar a una menor fe-
cundidad o calidad de la descendencia, lo
que provocaria altas mortalidades en los
estadios de vida tempranos.

Estas variaciones ambientales son capa-
ces de cambiar la demografia y atribu-
tos de una poblacién, con importantes
consecuencias en el reclutamiento. Los
efectos maternos pueden compensar es-
tos impactos, siendo su papel especial-
mente relevante en situaciones de es-
trés ambiental, como el provocado por
el cambio climatico. Por ejemplo, se ha
registrado que el aumento de la tem-
peratura del agua puede tener efectos
contrarios sobre el momento de desove y
en los efectos maternos. En este sentido,
el aumento de temperatura ha provoca-
do en Odontesthes bonariensis y Gadus
morhua un adelanto del desove, con baja
fertilidad (Miranda et al., 2013; Tveiten,
2008), en Thymalusthy mallus una baja
supervivencia de los huevos (Lahnsteiner
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& Kletzl, 2012), mientras que en otras, di-
cho aumento ha dado lugar a un retraso
del desove e inhibicién de la ovulacién
como en Salvelinus alpinus (Gillet et al.,
2011; Gillet, 1991; Jobling et al., 1995),
o se ha asociado con una disminucién de
la cantidad y calidad de huevos (Brown
et al.,, 2006) como en Hippoglossus hi-
ppoglossus, o a una baja supervivencia
embrionaria, como en Anarhichas lupus
(Tveiten & Johnsen, 2001). Los cambios
de temperatura también pueden afectar
la proporcidn de sexos en peces por la re-
gulaciéon que esta ejerce en la expresiony
actividad de ciertas hormonas y enzimas
que controlan la determinacién sexual,
de manera que un aumento en la tempe-
ratura del mar produciria una tendencia
hacia la masculinizacién en especies go-
nocoéricas (Guiguen et al., 2010), una tran-
sicion prematura de hembra a macho en
especies hermafroditas proteroginicas, o
una inhibicién de la transicién a hembra
en especies hermafroditas protandricas,
incluso en presencia del contexto social
apropiado (Pankhurst & Munday, 2011).

La pesca también puede ejercer presiéon
selectiva sobre ciertas caracteristicas
parentales (ver seccién 7.4), por lo que
cambios en el esfuerzo pesquero o en las
regulaciones pesqueras (cuotas, caracte-
risticas del aparejo, vedas espacio-tempo-
rales, tallas minimas, etc.) podrian inducir
variaciones interanuales en los efectos
parentales y el potencial reproductivo.

7.2.2. Variabilidad geografica

Se cree que las diferencias geograficas
observadas en los patrones reproductivos
estan vinculadas a condiciones ambienta-
les variables, lo que a su vez se considera
una fuerte evidencia de la evolucién in-
traespecifica del ciclo de vida de los pe-
ces marinos (Olney & McBride, 2003). En
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sintonia con la regla de Bergmann (des-
crita para especies homeotérmicas), que
indica un aumento del tamafo corporal
hacia altas latitudes, los organismos ec-
totérmicos que habitan a temperaturas
relativamente mas bajas (propias de altas
latitudes) tipicamente maduran mas tar-
de y con tamafios mas grandes en com-
paracion con los conespecificos que habi-
tan a temperaturas mas altas (Atkinson,
1994; Sibly & Atkinson, 1994). La magni-
tud y la direccién de esta variacion es pre-
dicha por la regla de temperatura-tama-
Ao o Temperature-Size Rule (TSR), por la
cual las menores temperaturas dan como
resultado una tasa de crecimiento inicial
mas baja y una maduracién retrasada con
un tamafo corporal mas grande (Atkin-
son, 1994). Fernandez-Torres et al. (2018)
concluyeron que los peces marinos siguen
claramente dicho patron, con las especies
mas grandes en regiones templadas y
frias. Ellos observaron una respuesta di-
ferencial del tamafo corporal al medio
ambiente, relacionada con la temperatu-
ra, la salinidad y el impacto humano. Por
lo tanto, la estrategia reproductiva de los
organismos con una amplia distribuciéon
geografica, podria variar a lo largo de
un gradiente latitudinal, y entender este
proceso permitiria comprender mejor la
dindmica de las diferentes poblaciones y
su capacidad de adaptaciéon a ambientes
cambiantes.

Por lo antes mencionado, es esperable
que las temperaturas mas bajas y las es-
taciones reproductivas mas cortas, pro-
pias de altas latitudes, den lugar a una
produccién anual menor que en latitu-
des mas bajas. Sin embargo, dentro de
un marco teérico de compensacion, los
organismos que habitan altas latitudes
podrian desarrollar respuestas compen-
satorias para estos efectos climaticos,
como por ejemplo tener tasas de produc-
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cion de huevos mas altas (Kokita, 2004).
La tasa de produccion de huevos puede
aumentarse consumiendo y/o asimilan-
do mas energia o variando la forma en
como la energia asimilada se distribuye
entre crecimiento, reproduccién y meta-
bolismo (Billerbeck et al., 2000; Present &
Conover, 1992).

Este efecto latitudinal se ve claramente
en la anchoita argentina, donde las po-
blaciones bonaerense (33° - 41° S) y pa-
tagdnica (41° - 47° S) tienen areas de re-
produccion y cria bien definidas (Hansen,
1994), con temperaturas medias superfi-
ciales de 16 °Cy 12,4 °C respectivamente
(Hoffman et al., 1997). En este caso, la
anchoita del sector bonaerense presenta
una menor longitud de primera madurez
(L,,) (100 mm LT) que la del sector pata-
goénico (120 mm LT) (Pajaro et al., 2011),
lo que traducido en edades indica que
la anchoita de la poblacién bonaerense
llega a la madurez sexual durante el pri-
mer afo de vida y la patagénica lo hace
en el segundo (Hansen, 2004; Hansen et
al., 1984). Esta estrategia le permitiria al
efectivo patagénico invertir mas energia
en el crecimiento y asi alcanzar un tama-
o mayor en el momento de la reproduc-
cion, lo que a su vez aumenta el poten-
cial reproductivo de dicho stock (Pitcher
& Hart, 1982). En Engraulis japonicus las
diferencias en la L,, de dos poblaciones
se atribuyeron a la disponibilidad de ali-
mento y su efecto en la tasa de crecimien-
to (Funamoto et al., 2004). Estas diferen-
cias latitudinales en la madurez también
se ha observado en algunos invertebra-
dos como el langostino (Pleoticus mue-
lleri), de la familia Solenoceridae, cuyas
hembras presenta una L., menor en el
sector costero bonaerense que en el sec-
tor patagoénico, con valores estimados
de 18,4 mm (Fernandez et al., 2017) y de
31 mm (Fernandez et al., 2012; Fernan-

dez et al.,, 2014) respectivamente. Esta
situacion se atribuiria a las condiciones
de habitat relacionadas con la latitud,
tales como temperatura del agua, dis-
ponibilidad de nutrientes y produccién
primaria (Casthilo et al., 2007). La varia-
cion latitudinal de los efectos parentales
se relaciona también con la calidad de los
huevos. En la costa chilena, se ha repor-
tado un gradiente en el tamafio de los
huevos de E. ringens, siendo mas gran-
des en la zona sur (37°S) que en el nor-
te (21°S) (Llanos-Rivera & Castro, 2004).
Los estudios sobre la fecundidad parcial
de la especie en esas dos areas de deso-
ve sugieren que hay una produccién de
ovocitos mas grandes en la subpoblacién
del sur, expuesta a condiciones ambien-
tales mas adversas, a expensas de una re-
duccién en la fecundidad (Brochier et al.,
2009; Castro et al., 2009; Leal et al., 2009),
probablemente para mantener la calidad
y viabilidad de la descendencia y garan-
tizar el éxito reproductivo. En algunos
invertebrados como la centolla (Lithodes
santolla) también se registran diferencias
geograficas en la fecundidad, siendo sig-
nificativamente mayor en altas latitudes,
para el mismo rango de longitudes (Mili-
telli et al., 2019, 2020), aunque el didme-
tro de los huevos es menor, posiblemente
compensando los altos valores de fecun-
didad (Militelli et al., 2020).

En los condrictios, también las caracte-
risticas biolégicas como el tamafio y la
edad maximos, el tamafio y la edad de
madurez, la tasa de crecimiento o la fe-
cundidad se encuentran directamente
afectadas por las condiciones ambien-
tales presentes en diferentes latitudes
(Lombardi-Carlson et al., 2003; Taniuchi
et al., 1993; Yamaguchi et al., 2000), au-
mentando el tamafo corporal con la la-
titud (Frisk & Miller, 2006; Lombardi-Car-
Ison et al., 2003; Parsons, 1993), lo que a
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su vez influye en los parametros del ciclo
de vida de una gran cantidad de especies
de este grupo (Cortés, 2000).

En algunos cangrejos braquiuros se han
reportado diferencias latitudinales en el
tamano de los embriones, siendo mas
grandes en altas latitudes, probablemen-
te relacionado con la mayor cantidad
de vitelo depositado en el huevo (Wear,
1974). En los invertebrados marinos que
habitan bajas latitudes, con temperatu-
ras mas altas y menor concentraciéon de
oxigeno disuelto (Chapelle & Peck, 1999;
Portner, 2002), se ha observado que las
hembras son mas pequefias que en la-
titudes altas, debido a un mayor coste
energético, asociado a la necesidad de
ventilar activamente los huevos para pro-
porcionar suficiente oxigeno a los em-
briones y mantenerlos a una temperatura
6ptima; este mayor coste metabdlico, de-
rivado del cuidado de la prole, se traduce
en una disminucién de la energia dispo-
nible para la reproduccién que a su vez
se refleja en un menor nimero de huevos
(Brante et al., 2003). Por otro lado, la alta
frecuencia de ventilacién activa también
produce pérdidas mecanicas de embrio-
nes, disminuyendo el potencial reproduc-
tivo de dichas hembras en funcién de la
latitud (Brante et al., 2003; Kuris, 1991).

También, se debe tener en cuenta el efec-
to latitudinal sobre la condicién nutricio-
nal materna, dado que la misma puede
cambiar en funcién del ambiente, la dis-
ponibilidad de presas o el comportamien-
to, tanto reproductivo como alimentario
(Hidalgo, 2008; Ratz & Lloret, 2003). Llo-
ret et al. (2013) proponen que la condi-
cién podria usarse como un indicador
de la calidad de los habitats de los orga-
nismos marinos, contribuyendo asi a la
identificacion de sus ambientes 6ptimos,
al disefio de areas marinas protegidas o a
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la proteccion de areas o épocas de espe-
cial relevancia para la productividad de
la poblacién. En la merluza europea del
noroeste del Mediterrdneo, la variacién
espacial de la condicién ha sido asociada
a las variaciones en la productividad del
sistema, las cuales cambian tanto geo-
grafica como batimétricamente (Hidalgo,
2008; Lloret, 2002). En la merluza peruana
Merluccius gayi peruanus, la actividad re-
productiva disminuye con la profundidad
(Buitron et al., 2009; Perea et al., 2009);
lo cual estuvo altamente correlacionado
con los valores de oxigeno y temperatura
del agua, favoreciendo la incubacién exi-
tosa de los huevos en zonas mas oxigena-
das, aumentando de esta manera la so-
brevivencia larval (Perea et al., 2009). En
la sardina ibérica (Sardina pilchardus) se
demostré que la composicion en la dieta
variaba estacional y geograficamente, y
estas diferencias se reflejan en el conteni-
do de lipidos de los peces, lo que tendria
un fuerte impacto en el éxito reproduc-
tivo de la especie (Garrido et al., 2008).
Otro ejemplo de a variacién latitudinal
en el potencial reproductivo lo tenemos
en la merluza comun M. hubbsi de Argen-
tina que presenta dos stocks principales
(denominados norte y sur) que muestran
diferencias estacionales en la reproduc-
cion, a pesar de que los desoves ocurren
bajo condiciones ambientales similares
(profundidad y temperatura) (Macchi et
al., 2010; Rodrigues & Macchi, 2010). Las
hembras en desove del norte son mas pe-
quenas, menos abundantes en numero
y presentan una frecuencia reproducti-
va mas baja que las del sur. Como con-
secuencia, la produccién total de huevos
durante el mes de mayor actividad repro-
ductiva es en promedio entre 1y 2 6rde-
nes de magnitud inferior en el norte. No
se registran diferencias en la fecundidad
parcial y relativa, pero el peso seco de los
ovocitos entre 2009 y 2012 fue mayor en
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el grupo norte, pudiendo deberse a va-
riaciones en la condicién de las hembras
(Rodrigues et al., 2015). Por otra parte,
en el efectivo sur, cuya principal area de
desove se localiza en aguas costeras (50 m
a 80 m de profundidad), en coincidencia
con un frente térmico de fondo, se obser-
vé una expansiéon del desove hacia aguas
mas profundas (préximos a la isobata de
100 m) a partir de 2005 (Macchi et al.,
2010). Los estudios realizados permitie-
ron registrar diferencias en el potencial
reproductivo de estos grupos desovantes,
con menores fecundidades relativas y va-
lores de peso seco ovocitario mas bajos
en los reproductores de la regién externa
(Macchi et al., 2010). Las determinaciones
bioquimicas realizadas en los ovarios de
estos grupos desovantes, sugieren que
los huevos producidos por las hembras
del sector externo serian de menor ca-
lidad, y por lo tanto podrian dar origen
a larvas mas pequefias, con menor pro-
babilidad de supervivencia (Leonarduzzi,
2018). En el caso de la merluza europea
de la regién de Galicia, también se ha ob-
servado que los factores ambientales y la
respuesta fisiolégica de los peces a estas
variables, podrian afectar la fecundidad
en diferentes areas de reproduccién (Kor-
ta etal., 2010).

En la anchoveta (Engraulis ringens), a par-
tir del andlisis latitudinal del IGS, se de-
terminé que la duracion de la temporada
reproductiva disminuye con el aumento
de la latitud, apoyando la hipétesis de
que la variabilidad en el proceso repro-
ductivo es modulada probablemente por
factores ambientales que podrian estar
determinando el inicio, pico y término
del proceso reproductivo en un ambiente
que se caracteriza por ser marcadamen-
te estacional (Cahuin-Villanueva et al.,
2015). Adicionalmente, el volumen de los
ovocitos hidratados no se relaciona con

el tamafio de la hembra, por lo que las
diferencias entre las zonas serian el refle-
jo de diferentes tacticas en funcion del
ambiente para maximizar la superviven-
cia de los primeros estadios. Esto ultimo
se ve corroborado por la deteccién de un
aumento significativo en el tamafio de
los ovocitos en el afio 2007 (afio frio con
evento de La Nifia, media 14 °C), en com-
paracién a un afio normal (ENSO neutro,
media 16 °C). Por otra parte, (Castro etal.,
2015), registraron diferencias en la densi-
dad de los huevos de la anchoveta entre
localidades, meses y fases del desarrollo
embrionario. Segun estos autores, si bien
los cambios en distribuciéon vertical de los
huevos son influenciados por la densidad
del agua de mar en las distintas locali-
dades, las variaciones en la composicion
bioquimica del huevo relacionadas con la
condicion materna también afectarian a
su densidad y distribucién. Por el contra-
rio, en esta misma especie se ha observa-
do que el tiempo total transcurrido hasta
la eclosion no presenta diferencias entre
zonas, es decir, aunque los huevos ten-
gan distintos tamanos dependiendo del
area de reproduccion, todos eclosionan a
la misma edad (Claramunt et al., 2009).

Como ya se menciond, la variabilidad del
proceso reproductivo es modulada tanto
por factores ambientales como por los
atributos parentales; en escenarios de
cambio climatico, pequenas variaciones
ambientales pueden dar lugar a cambios
importantes, tanto en rasgos reproduc-
tivos como bioldgicos, principalmente
producto de las concentraciones de nu-
trientes y la disponibilidad y calidad de
alimento que el ambiente permita soste-
ner (Canales etal., 2018), pero también de
los cambios fisiologicos ligados a la tem-
peratura, pH y disponibilidad de oxigeno
(Pankhurst & Munday, 2011; Elisio et al.,
2012; Thomas & Rahman, 2015; Miranda
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et al., 2013). Por ejemplo, se ha registra-
do que pequeios aumentos de tempera-
tura pueden aumentar drasticamente la
mortalidad de huevos, especialmente en
especies tropicales (Gagliano et al., 2007),
o incluso llegar a la inhibicién completa
de la reproduccion. Este ultimo efecto
serd mas marcado en especies que estan
limitadas en su capacidad para cambiar
de distribucion geografica (Pankhurst &
Munday, 2011) o que ya se encuentran en
sus limites de tolerancia. En los ultimos
afnos, se han publicado numerosos tra-
bajos que muestran cambios en la distri-
bucién de especies marinas asociados al
aumento de la temperatura del mar tan-
to en el hemisferio norte (Baudron et al.,
2020; Perry, 2005) como en el sur (Last et
al., 2011), asi como en especies de agua
dulce de ambos hemisferios (Bond et al.,
2011; Comte & Grenouillet, 2015), lo que
sin duda tendrd un impacto en su poten-
cial reproductivo, dadas las caracteristicas
de los nuevos habitats y comunidades de
los que pasaran a formar parte, y que de-
terminaran, entre otras cosas, la disponi-
bilidad de alimento, el tipo de relaciones
interespecificas o el grado de estrés.

7.3. Influencia de los
efectos parentales y el
potencial reproductivo

en el reclutamiento

Como hemos visto hasta ahora, los efec-
tos parentales y el potencial reproducti-
vo son elementos clave en el proceso de
reclutamiento en una poblacién. En las
primeras fases larvarias se produce un
proceso de alta mortalidad (mas del 99%
de la descendencia muere) causado por
efectos ambientales del habitat en el que
las hembras desovan. La supervivencia en
este periodo es selectiva y esta principal-
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mente influenciada por los efectos ma-
ternos (Chambers & Trippel, 1997; Green,
2008; Saborido-Rey, 2016), de manera
que el numero de supervivientes viene
determinado en gran medida por la ca-
lidad de huevos y larvas liberados (Mc-
Cormick, 2006). Asi, el tamafio de la clase
anual de una poblacién (reclutamiento) y
su variabilidad se determinan en la fase
larvaria (Leggett & Deblois, 1994; Cham-
bers & Trippel, 1997). Por ello, es consi-
derada una fase con alto potencial para
la regulacién de una poblaciéon (Andree
et al., 2015), ya que pequefias diferencias
en la mortalidad larvaria pueden generar
grandes diferencias en el éxito de la clase
anual y por tanto, en el reclutamiento.

Existen evidencias que revelan una re-
lacion alométrica entre el tamafio de la
hembra y su rendimiento reproductivo,
es decir, que las hembras mas grandes
producen mucha mas descendencia que
hembras mas pequenas (Calder, 1984,
Marshall et al., 2010). Este hecho se ha
demostrado en numerosas especies de
peces marinos, como en gallineta (Sebas-
tes mentella, (Vergara & Saborido-Rey,
2009), pez palo (Percophis brasiliensis,
(Rodrigues, 2009), mero (Acanthistius pa-
tachonicus, (Lopez etal., 2015), salmoén de
mar (Pseudopercis semifasciata, (Lopez et
al., 2018), merluza argentina (Merluccius
hubbsi, Macchi, 2009), merluza europea
(M. merluccius, (Garcia-Fernandez et
al., 2020); en peces de agua dulce como
Brycon guatemalensis (Hernandez-Por-
tocarrero & Saborido-Rey, 2009), bagre
del torrente (Hatcheria macraei, (Chiare-
llo-Sosa et al., 2012); moluscos como en
pulpito tehuelche (Octopus tehuelchus,
(Pontones et al., 2018) o crustaceos como
en centolla (Lithodes santolla, (Firpo et
al., 2012; Militelli et al., 2020). También
se ha evidenciado que los huevos libera-
dos por individuos mas grandes presen-
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tan mayor variacién en cuanto a su flo-
tabilidad, lo que representa una ventaja
frente a ambientes variables, ya que da
lugar a una mayor distribucién horizon-
tal y vertical, de manera que los huevos
tienen mas oportunidades de encontrar
condiciones favorables para la supervi-
vencia (Kjesbu et al., 1992; Chambers &
Trippel, 1997). Asimismo, una de las hipo-
tesis mas aceptadas en el estudio de los
efectos maternos sugiere que las hem-
bras mas grandes son las que producen
descendencia de mayor calidad (la hipo-
tesis de la mas grande es mejor o the-bi-
gger-is-better en inglés), desovando mas
huevos y de mayor tamafio que dardn
lugar a larvas mas grandes (Green, 2008;
Barneche et al., 2018). Muchos de los fac-
tores que influyen en el comportamien-
to y fisiologia larvaria estan asociados a
su tamafo (Hunter, 1981), por ejemplo,
se ha demostrado que las larvas mas
grandes suelen tener sacos vitelinos mas
grandes y ricos en energia (Pitman, 1979;
Andree et al., 2015). Cuando estas larvas
eclosionan, comienzan a alimentarse ac-
tivamente antes y con mayor tamafo, ex-
hibiendo un mayor éxito de predacién y
una mayor resistencia a la inanicién. Esto
ademas se asocia a tasas mas altas de acti-
vidad natatoria y de crecimiento (Blaxter
& Hempel, 1963; Marteinsdottir & Stei-
narsson, 1998; Berkeley et al., 2004a), por
lo que también tienen mas capacidad de
evitar a los depredadores (Pitman, 1979).
Consecuentemente, las larvas que crecen
rapido y son mas grandes tienen una ma-
yor supervivencia tanto en su fase larvaria
(Bergenius et al., 2002; Wilson & Meekan,
2002) como juvenil (Searcy & Sponaugle,
2001; McCormick & Hoey, 2004), lo que
mejoraria el reclutamiento a la fase ex-
plotada del recurso. Sin embargo, esta
teoria presenta excepciones, ya que exis-
ten evidencias que muestran que larvas
mas grandes pueden ser mas vulnerables

a la depredaciéon selectiva por tamaro
(Kjesbu et al., 1996). En relacion con los
machos, no existen muchos trabajos que
relacionen los efectos paternos directa-
mente con el reclutamiento, aunque si
se ha comprobado la influencia de los
atributos paternos en el éxito reproduc-
tivo. Por ejemplo, se ha comprobado que
en el bacalao atlantico (Gadus morhua)
la longitud de los machos reproductores
afecta al éxito de la fertilizacion (Bekke-
vold, 2006) y a la supervivencia de los em-
briones y larvas (Trippel et al., 2005). En
especies en las que el macho se encarga
del cuidado de la prole, se ha reportado
una clara relacién entre los atributos pa-
ternos y el crecimiento y supervivencia de
las larvas (Divino & Tonn, 2008; Green &
McCormick, 2005; Hosoya et al., 2014).
Mas aun, en algunas especies de agua
dulce se ha demostrado que lo efectos
paternos en las fases embrionarias pue-
den superar a los maternos (Siddique et
al., 2017). Aun siendo escasas, las investi-
gaciones realizadas sobre el potencial re-
productivo de los machos y su influencia
en la aptitud de la descendencia indican
que el impacto de los efectos paternos en
el reclutamiento es mayor de lo que se ha
considerado hasta ahora.

Ademas de la longitud, la edad y la con-
dicion de las hembras también afectan
al rendimiento de la descendencia (Ni-
kolskii, 1962; Gall, 1974; Marteinsdottir
& Steinarsson, 1998; Green, 2008). La va-
riacion interanual de la condicién en las
hembras reproductoras produce cambios
en la fecundidad en numerosas especies
(Koslow et al., 1995; Kjesbu et al., 1998;
Ma et al., 1998), asi como la omision del
desove cuando las hembras presentan
una baja condicién (Rideout et al., 2005,
2006). En dos especies de merluza se ha
comprobado como la condicién materna
(reflejada en el IHS) afecta a la calidad de
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los huevos (Rodrigues et al., 2018; Gar-
cia-Fernandez et al., 2020). En ese senti-
do, existen investigaciones que demues-
tran la importancia de la condiciéon de
los machos en el éxito reproductivo del a
poblacion (Trippel & Neil, 2005). En cuan-
to a la edad, en algunas especies se ha
comprobado que las hembras mas jove-
nes que desovan por primera vez (primi-
paras) tienen un menor éxito reproducti-
vo que aquellas que ya han desovado en
anteriores estaciones reproductivas (mul-
tiparas), afectando al reclutamiento final
(Solemdal et al., 1995; Saborido-Rey &
Junquera, 1999; Cochrane, 2016). La edad
de las hembras también puede afectar al
crecimiento y resistencia a la inaniciéon de
las larvas, como se ha observado en el pez
roca negro (Sebastes melanops) (Berkeley
et al., 2004a). Ademas, se ha comproba-
do en algunas especies que la edad de las
progenitoras determina la fenologia re-
productiva (Kjesbu et al., 1990; Chambers
& Waiwood, 1996; Macchi et al., 2004), es
decir, que la estructura del stock paren-
tal también influye en el momento y du-
racién de la estacién reproductiva (Wri-
ght & Trippel, 2009; Alonso-Fernandez
& Saborido-Rey, 2011; Lowerre-Barbieri
et al.,, 2011; Saborido-Rey et al., 2011).
Un periodo de desove mdas o menos pro-
longado, sobre todo en ambientes muy
variables, reduce el impacto de even-
tos puntuales de mortalidad elevada de
huevos y larvas (Cushing, 1972; Mertz &
Myers, 1994; Alonso-Fernandez & Sabori-
do-Rey, 2011). A ese respecto, las especies
que son desovantes multiples tendrian
mayor éxito reproductivo y de recluta-
miento en ambientes estocasticos que las
especies que desovan en un unico even-
to (Lambert, 1990; Chambers & Trippel,
1997), ya que aumentan las posibilidades
de encontrar condiciones favorables para
la supervivencia de la descendencia y dis-
minuye la competencia intraespecifica en
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los primeros estadios de vida (Cushing,
1990; Leggett & Deblois, 1994; Mertz &
Myers, 1994). Se puede decir que cambios
en la demografia de las poblaciones y
condiciones ambientales pueden afectar
a la coincidencia entre el evento repro-
ductivo y las condiciones 6ptimas para la
supervivencia de la descendencia (Wri-
ght & Trippel, 2009; Alonso-Fernandez &
Saborido-Rey, 2011) y, en consecuencia,
producir grandes efectos en el proceso
de reclutamiento del stock.

Otro aspecto importante que influye en
la supervivencia larvaria es la localizacién
de las areas de desove, que se ve influida
por la estructura demogréafica del stock
(Begg & Marteinsdottir, 2002; Macchi et
al., 2005; Lowerre-Barbieri et al., 2009),
debido a que el lugar de desove actua
como habitat para el desarrollo larvario
(Blanchfield & Ridgway, 2005). La locali-
zacion donde se produce el desove es un
factor vital ya que puede contribuir al
éxito del reclutamiento a través de las in-
teracciones con los factores ambientales
(Marshall, 2016). Los patrones espaciales
de desove también presentan variaciones
dependiendo del tamafio y la edad de los
reproductores dentro de la zona principal
de reproduccién, siendo las hembras mas
grandes las que ubican los lugares 6pti-
mos para el desove (Marteinsdottir et al.,
2000; Paris et al., 2005; Alvarez-Colombo
et al.,, 2011). El efecto de la edad en la
localizacion de la zona de reproduccién
queda claramente establecido en la Hip6-
tesis del Arrastre o Entrainment hypothe-
sis desarrollada por Petitgas et al. (2006)
en base a observaciones en peces migra-
dores, segun la cual, las hembras multipa-
ras (de mayor edad) son las responsables
de mantener las rutas migratorias a las
areas de reproducciéon. En estas especies
los individuos suelen poner siempre en el
area donde pusieron por primera vez, de
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manera que, tras mezclarse los individuos
adultos con los juveniles en las areas de
alimentacién, los adultos multiparos, en
la siguiente estacion reproductiva, “arras-
tran” a los individuos que se reproducen
por primera vez hacia las zonas donde ya
han desovado exitosamente. Una vez que
estos primiparos hayan puesto en un area
concreta, siempre volveran al mismo sitio.
Este comportamiento hace que cambios
en la estructura etaria de la poblacién o
en las condiciones ambientales del area
de reproduccion impacten en el éxito del
reclutamiento. En el caso de la platija
del Mar del Norte, la sobreexplotacion
esquilmo de tal manera a los individuos
de mayor tamafio y mas experimentados,
que las rutas migratorias reproductivas
llegaron a cambiar, por no haber indi-
viduos que supieran guiar al resto a las
zonas de reproduccién tradicionales de la
poblacién.

Queda claro, pues, que el lugar y momen-
to en el que deciden desovar los repro-
ductores es fundamental para el éxito
reproductivo del stock (Ljungstrém et
al., 2019); por tanto, es importante man-
tener los individuos grandes y de mayor
edad para aumentar la productividad y
resiliencia de las poblaciones.

Es dificil cuantificar el impacto directo
de los efectos parentales sobre el re-
clutamiento anual ya que existe gran
incertidumbre asociada a la fase larva-
ria, en la que la mortalidad por causas
ambientales es muy alta; sin embargo
se ha demostrado que el reclutamiento
esta positivamente correlacionado con
la proporcion de hembras mas viejas en
especies como el bacalao atlantico (Mar-
teinsdottir & Thorarinsson, 1998; Vallin
& Nissling, 2000), el arenque noruego
(Clupea harengus) (Lambert, 1990), o
especies dulceacuicolas, como Sander vi-
treus, presente en Norteamérica (Shaw et

al., 2018). Poblaciones de estas especies
con baja diversidad de longitudes/edades
tienden a ser mas propensas a experimen-
tar desajustes entre el desove y las condi-
ciones ambientales 6ptimas, influyendo
en la produccién de la poblacién y con-
duciendo a un bajo reclutamiento. Este
problema es especialmente relevante en
especies de vida corta, ya que la biomasa
reproductora esta constituida por un pe-
queno numero de clases de edad.

En el &mbito iberoamericano se han rea-
lizado pocos estudios enfocados directa-
mente al analisis de la influencia del po-
tencial reproductivo en el reclutamiento
de un stock; la mayor parte de los estu-
dios existentes se centran en la influencia
de factores ambientales o, como mucho,
discuten sobre los potenciales impactos
de los efectos maternos en el recluta-
miento, pero no analizan especificamen-
te las relaciones entre estas variables. De
los pocos casos de estudio existentes, dos
de ellos concluyen que la estructura de
tallas de las hembras reproductoras tiene
una clara influencia en el reclutamiento
(Dominguez-Petit et al., 2015; Macchi et
al., 2021). Por tanto, esta es una linea de
investigacion que deberia desarrollarse
en profundidad, utilizando las valiosas
series histéricas que muchas instituciones
iberoamericanas de investigacion pes-
quera poseen, asi como aplicando meto-
dologias que permitan reconstruir dichas
series (archivos historicos, esclerocronolo-
gia, conocimiento tradicional, etc.).

7.4. Impacto de la pesca
en el potencial repro-
ductivo

El concepto de resiliencia reproductiva se
define como la capacidad de una pobla-
cion de mantener su éxito reproductivo
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en el tiempo, independientemente de las
perturbaciones que puedan generarse
en el ecosistema, incluyendo la actividad
pesquera (Lowerre-Barbieri et al., 2017).
Como es sabido, justamente uno de los
objetivos centrales de la evaluacién y ges-
tion de pesquerias, es establecer medidas
de manejo que permitan la conservacion
del potencial reproductivo de las pobla-
ciones, con el fin de generar una explo-
tacion sostenible (Marshall et al., 1998).
Tal como fuera mencionado en distintas
secciones de este libro, y en particular
en el presente capitulo, entre los facto-
res que determinan del potencial repro-
ductivo de las especies se encuentran las
caracteristicas del stock parental, ya sea
por su estructura de edades/longitudes,
condicion, diversidad genética, compor-
tamiento, etc., que influyen en el nimero
y calidad de los huevos producidos (Tri-
ppel, 1999), en las tasas de fertilizacién
y en la supervivencia de la prole. Se ha
mencionado el efecto positivo que gene-
ran las hembras de mayor longitud/edad
en la produccion de huevos, dado que en
estos ejemplares la calidad de los ovoci-
tos es superior a la de los reproductores
mas jovenes (Berkeley et al., 2004b), in-
crementando las posibilidades de super-
vivencia larval. En algunas poblaciones
también se ha evidenciado que las hem-
bras mas grandes presentan periodos
reproductivos mas extensos (Nissling et
al., 1998; Trippel, 1998) y frecuencias de
puesta mas altas (Macchi et al., 2018), lo
cual incrementa el nimero de eventos de
desove en la temporada reproductiva.

Por tal razén, la remocién de los indi-
viduos de mayor longitud/edad en la
poblacién, generada por la actividad
pesquera, puede conducir a un efecto
negativo sobre el potencial reproducti-
vo de los stocks, dado que al disminuir la
proporcién de grandes reproductores se
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veria afectada la producciéon de huevos,
tanto en nimero como en calidad, lo que
disminuiria las tasas de supervivencia lar-
val. En el caso de aquellas especies que
ademas evidencian relaciones positivas
entre la longitud de los desovantes y la
frecuencia de puesta, también se veria
afectada la cantidad de eventos de des-
ove exitosos en la poblacién, dado que
disminuirian las posibilidades de solapa-
miento con condiciones de supervivencia
adecuadas para las larvas. Por ejemplo,
Cubillos et al. (2014) analizaron median-
te simulacién los efectos de los cambios
demograficos generados por la pesca se-
lectiva en la sardina comun (Strangomera
bentincki), que es un pez pelagico pe-
quefo que habita las regiones del centro
y sur de Chile. Estos autores observaron
que la actividad pesquera generaba la
remocion de los individuos con tasas de
crecimiento mas altas en la poblacién, lo
cual producia el truncamiento de la es-
tructura de edades. Este cambio derivd
en una alteraciéon del ciclo reproductivo,
lo cual pudo ser comprobado al comparar
dos periodos reproductivos, 1993-1999 y
2000-2010, observandose un retraso del
pico de desove durante el Ultimo perio-
do. En el caso de esta poblacién de sardi-
na, se considera también que los cambios
inducidos por la pesca pueden incremen-
tar la sensibilidad de la poblacién ante
la variabilidad climatica, generando un
desacople con los ciclos de productividad
plancténica (Cubillos et al., 2014).

En la merluza comun, Merluccius hubbsi,
la diferencia en los valores de productivi-
dad observada entre los stocks Bonaeren-
se y Patagonico del Atlantico Sudocciden-
tal se encuentra asociada principalmente
a la estructura poblacional, caracterizada
por la presencia de ejemplares de menor
longitud en la poblacion Bonaerense,
que ha sido mayormente explotada por
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distintas flotas comerciales (Rodrigues et
al., 2015). La sobre explotacién de los in-
dividuos de mayor longitud/edad lleva a
los stocks a depender en gran medida de
las clases de edad mas joévenes, generan-
do procesos de juvenescencia. Esto puede
derivar en que las hembras se reproduz-
can a menor longitud, afectando el po-
tencial reproductivo, tal como se ha ob-
servado en el stock de merluza europea
de las Baleares (Hidalgo, 2009). Esta po-
blacion del Mar Mediterraneo se ha vis-
to afectada por la disminucién en abun-
dancia de los grandes reproductores, y
ademads por un incremento de la sensibi-
lidad hacia los cambios ambientales, pro-
duciendo un efecto sinérgico que incide
en el reclutamiento del stock. En la pesca
recreativa, también se ha planteado que
la explotacion puede desencadenar cam-
bios en la historia de vida y en la fisiologia
de las especies. Por ejemplo, en Serranus
scriba se han registrado variaciones en el
crecimiento y potencial reproductivo aso-
ciados a la presion de pesca (Alos et al.,
2009). En este caso, también se sugiere la
existencia de un grupo de individuos mas
vulnerable a la pesca recreativa, caracte-
rizado por una tasa de crecimiento mas
elevada y mayor potencial reproductivo,
lo que afectaria la capacidad de renova-
cién poblacional, e inclusive se plantea
que esta alteraciéon ademas podria tener
implicaciones evolutivas.

Otro parametro reproductivo de impor-
tancia para la evaluacion de stocks que
puede verse afectado por la actividad
pesquera es la longitud/edad de madu-
racion. El motivo principal esta relacio-
nado también con los efectos generados
por la pesca selectiva sobre las tasas de
crecimiento individual, y por procesos
denso-dependientes a nivel poblacional,
que pueden generar una disminucion de
la edad de maduracion (Pérez-Rodriguez

et al., 2013; Trippel, 1995). Incluso se ha
planteado que la remocién selectiva de
los individuos por clase de tamafios tam-
bién podria inducir cambios evolutivos
en estos parametros reproductivos (Diec-
kmann & Heino, 2007; Heino et al., 2002;
Rijnsdorp, 1993). En algunas pesquerias
de la regién Iberoamericana se han en-
contrado evidencias de cambios en la
longitud/edad de maduracién tras ana-
lizar extensos periodos de muestreo. Por
ejemplo, en la poblacion de Macrodon
atriculata del sur de Brasil se observé un
decrecimiento significativo de ambos pa-
rametros en los Ultimos 50 afos (Cardoso
& Haimovici, 2014). Los autores sugieren
que la presion de pesca podria haber ge-
nerado una mayor remocion de los ejem-
plares que maduran a longitudes mayo-
res, y que la bajada en la densidad de
peces puede haber favorecido la madu-
rez a una edad mas temprana. En defini-
tiva, este proceso lleva a que el potencial
reproductivo se vea afectado, dado que
la produccién de huevos por reproduc-
tores mas jovenes puede traer aparejado
un descenso en la fecundidad poblacio-
nal y en las tasas de supervivencia larval.

En especies que presentan dimorfismo se-
xual con la longitud, la actividad pesque-
ra puede producir cambios en la relacién
de sexos, lo cual puede afectar el com-
portamiento reproductivo, y ademas ge-
nerar variaciones en algunos parametros
poblacionales. Tal es el caso del grupo de
las merluzas, donde las hembras se carac-
terizan en general por alcanzar mayores
longitudes que los machos. Por ejemplo
en Merluccius merluccius, se sugiere que
los cambios en la proporcién de sexos
por clase de talla pueden llegar a afectar
las tasas de crecimiento (Cervifio, 2014).
Este fendmeno generado por la pesca es
particularmente sensible en el caso de las
especies hermafroditas, dado la comple-
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jidad que presentan en cuanto a su ciclo
de vida y comportamiento reproductivo.
La magnitud de este efecto sobre la pro-
porcién de los sexos podria depender del
tipo de factor, social o genético, que pre-
valece en el control del cambio de sexo
de las especies (Brulé, 2009). Estas altera-
ciones en el comportamiento reproduc-
tivo han sido reportadas en varias espe-
cies hermafroditas protoginicas de meros
(Serranidae; Epinephelinae) del Golfo de
México y Mar Caribe, cuyos stocks son
considerados en sobre explotacion (Brulé,
2009). En algunos invertebrados comer-
ciales que presentan dimorfismo sexual
asociado a la longitud, la pesca también
puede afectar la relacién de sexos a ni-
vel poblacional, y esto tener consecuen-
cias en el potencial reproductivo; tal es
el caso de la centolla (Lithodes santolla),
cuya pesqueria en Argentina se basa en
la explotacién selectiva de los machos
con longitudes mayores a 110 mm de lar-
go de caparazén, con el fin de proteger
a las hembras que son las que portan los
huevos fecundados (Firpo et al., 2016).
Sin embargo, a pesar de prohibir la co-
mercializacion de las hembras ovigeras,
durante los ultimos afios se ha registrado
una disminucién significativa en la fecun-
didad de esta especie, principalmente en
la region central de Patagonia (Firpo et
al., 2017; Militelli et al., 2019). Estos au-
tores sugieren que la disminucién en la
proporcion de huevos fecundados podria
deberse justamente a la pesca selectiva
de los machos mas grandes, lo cual gene-
raria tasas de fertilizacion mas bajas en la
poblacién, debido probablemente a una
disminucion de la cantidad o calidad del
esperma. Otra hipétesis sugiere que la
captura y posterior devolucién al mar de
las hembras con huevos podria ocasionar
la perdida de una parte de los mismos,
debido al estrés generado durante este
proceso (Di Salvatore et al., 2019).
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Finalmente cabe mencionar que los cam-
bios generados por la pesca excesiva en
los diferentes rasgos reproductivos de las
poblaciones, que inciden en su potencial
de renovacién, son mucho mas marcados
en especies particularmente vulnerables
a la explotacion, como los elasmobran-
quios. Esto se debe a las complejas es-
trategias reproductivas que caracterizan
este grupo de peces, que incluyen largos
periodos de maduracién, crecimiento
lento y bajas fecundidades, entre otros
aspectos, los cuales han sido ampliamen-
te desarrollados en el Capitulo 6 de este
libro.

7.5. Estudios sobre efec-
tos parentales y poten-
cial reproductivo en el
contexto iberoamerica-
no. Perspectivas de fu-
turo

Tal como hemos visto en las secciones an-
teriores, son numerosos los estudios de
potencial reproductivo y efectos paren-
tales desarrollados en diferentes especies
marinas y dulceacuicolas en Iberoaméri-
ca. El grueso de los trabajos se centra en
los efectos maternos y en aquellas espe-
cies que tienen mayor valor comercial,
que son principalmente especies demer-
sales como las merluzas (Merluccius spp.)
o pequefos pelagicos como la anchoveta
en Peru y Chile, la anchoita en Argenti-
na o las sardinas del Pacifico (Sardinops
sagax) y la ibérica (Sardina pilchardus).
Sin embargo, existen muy pocos trabajos
sobre potencial reproductivo y efectos
parentales en crustaceos, cefalépodos,
elasmobranquios y especies de aguas
continentales, algunas de las cuales son
de gran importancia, por volumen de
capturas e impacto socio-econémico,
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por ser el sostén principal de importan-
tes pesquerias industriales, es el caso de
los calamares (Loligo spp), las potas (/llex
spp.) o los crustaceos decapodos (langos-
tinos, gambas y camarones); por ser la
base de pesquerias artesanales de las que
dependen pequeias comunidades pes-
queras, como el caso de los bivalvos o los
peces de aguas continentales; o por ser
especies vulnerables o con un papel clave
en los ecosistemas, como es el caso de los
elasmobranquios.

La mayor parte de los trabajos desarro-
Ilados en ecosistemas iberoamericanos
sobre potencial reproductivo y efectos
parentales de especies marinas y dul-
ceacuicolas se ha centrado en la parte
materna, analizando la influencia de
la longitud, edad y condicién (indices
somaticos y composiciéon bioquimica) de
las hembras en la produccién de huevos y
su calidad (didametro, peso seco, composi-
cién y densidad), asi como en la seleccion
del area de reproduccién y la duracién y
frecuencia de los eventos reproductivos,
incluido el fenédmeno de omisién del des-
ove que se ha observado en algunas es-
pecies. Existen también algunos trabajos
sobre efectos maternos en larvas (Mer-
luccius merluccius- (Garcia-Fernandez et
al., 2020); Sebastes mentella- (Vergara
& Saborido-Rey, 2009); Lithodes santo-
lla- (Hernandez-Moresino et al., 2014),
aunque son escasos. Y, si bien se ha teo-
rizado mucho sobre el impacto que es-
tos efectos maternos pueden tener en el
reclutamiento a la pesqueria en base al
estudio de la variacién temporal y geo-
grafica de los atributos maternos o de las
caracteristicas de huevos y larvas, ape-
nas existen trabajos que relacionen di-
rectamente el reclutamiento con dichos
atributos (Dominguez-Petit et al., 2015;
Macchi et al., 2021) en aguas iberoame-
ricanas. Por otro lado, la mayor parte de

trabajos hacen referencia a efectos del
tipo herencia parental (ej: influencia de
la longitud o edad de la madre en las ca-
racteristicas de la descendencia) y efectos
ambientales indirectos (ej: impacto de la
condicién materna), tanto prezigdticos
(en ovocitos) como postzigoéticos prena-
tales (desarrollo embrionario), asi como
unos pocos estudios sobre efectos post-
zigéticos postnatales (larvas y juveniles);
pero se han estudiado muy poco o nada
los del tipo selecciéon parental, asociados
al comportamiento y experiencia de los
progenitores. Del mismo modo, no se
conoce ningun estudio en el ambito ibe-
roamericano sobre el impacto transgene-
racional del potencial reproductivo y los
efectos parentales, es decir, como afectan
los atributos, comportamiento y ambien-
te de los progenitores no sélo a sus hijos
sino también a los descendientes de és-
tos, a pesar de que dichos efectos trans-
generacionales ya han sido reportados en
peces de otras regiones (ej: Gasterosteus
acuelatus — (Schade et al., 2014); Oryzias
melastigma - (Wang et al., 2016); o Cypri-
nodon variegatus — (Jasperse et al., 2019).
Asimismo, la mayoria de estudios sobre
potencial reproductivo se centran en la
influencia de los efectos maternos, sin
tener en cuenta el impacto de los atri-
butos paternos. En ese sentido, si bien es
cierto que el impacto de la hembra sobre
su descendencia puede ser mayor que el
de los machos, se ha demostrado que és-
tos también juegan un papel relevante
en el desarrollo de la progenie (Trippel,
2003; Wang et al., 2016), de hecho, cada
vez son mas los estudios que destacan la
importancia de los efectos paternos (ver
seccion 7.1) y la interaccién entre efectos
maternos y paternos, pudiendo ser de
especial importancia en ambientes con
condiciones cambiantes. Por otro lado,
es esperable que los efectos paternos
sean especialmente determinantes en el
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caso de especies en las que los machos
se encargan del cuidado de la prole, de
la seleccion del area de reproduccién y
la construccién de los nidos o exista un
comportamiento social y territorial muy
marcado, entre otros casos.

Por ultimo, y en relacién con este con-
cepto trasgeneracional del potencial re-
productivo, es fundamental ir un paso
mas alld para analizar la resiliencia re-
productiva de las especies pesqueras, es-
pecialmente en el contexto del Cambio
Climatico. Esto supone analizar los facto-
res que garantizan el éxito reproductivo
a largo plazo bajo diferentes escenarios
climaticos y regimenes de explotacién. La
resiliencia reproductiva de un stock esta
determinada por las caracteristicas del sis-
tema reproductor-recluta de la poblacién
y el contexto ambiental y ecolégico en

Respuesta ewoduliva

Seleccitn natural

el que se desarrolla dicha poblacién. Los
atributos del sistema reproductor-recluta
se clasifican en tres grupos en funcién de
la variabilidad dentro de la poblacién:
i) rasgos fijos (no varian entre poblacio-
nes), ii) rasgos variables (propios de cada
poblacién) y iii) rasgos comportamenta-
les que son el resultado de interaccio-
nes complejas entre genotipo y fenotipo
pero con un patréon comun en cada po-
blacién. El éxito reproductivo se produce
a escala individual y da lugar a bucles de
retroalimentacion tanto dependientes
de la densidad como de la aptitud, que
actuan para mantener el éxito reproduc-
tivo de la poblacién a lo largo del tiempo
y determinan la resiliencia reproductiva
de dicha poblacién a las perturbaciones
externas (Lowerre-Barbieri et al., 2017)
(Figura 7.1).
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Figura 7.1. Diagrama de los bucles de retroalimentacién denso-dependientes y ligados a la aptitud o fit-
ness que afectan a nivel individual y determinan los rasgos del sistema reproductor-recluta (fijos, compor-
tamentales y variables), y que actian para mantener el éxito reproductivo de la poblacion a lo largo del
tiempo, determinando la resiliencia del stock a las perturbaciones externas. Adaptado de (Lowerre-Barbieri

etal., 2017).
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En resumen, si bien se ha avanzado mu-
cho en el estudio de la ecologia repro-
ductiva, el potencial reproductivo y los
efectos maternos en especies de interés
pesquero en l|beroamérica, aun queda
mucho camino por recorrer. En primer
lugar, es necesario realizar mas estudios
sobre potencial reproductivo de inverte-
brados (crustaceos y cefaldépodos), elas-
mobranquios y especies de aguas conti-
nentales. En segundo lugar, y para todas
las familias (incluidos teledsteos), hay
que investigar otros aspectos de los efec-
tos parentales que no han sido tratados
en profundidad hasta la fecha, como son
los efectos parentales postzigéticos post-
natales, la seleccion parental, los efectos
paternos y el impacto transgeneracional
del potencial reproductivo. Por ultimo,
es necesario analizar el sistema repro-
ductor-recluta en un contexto mas am-
plio, incorporando la perspectiva espa-
cial y temporal a diferentes escalas que
se adecuen al ciclo vital del individuo, de
la poblacién y de la especie, asi como la
influencia del ambiente y la presion evo-
lutiva en dicho sistema reproductor-re-
cluta. En este contexto, sera necesario
desarrollar nuevas herramientas para el
monitoreo y observacién de las poblacio-
nes y ecosistemas en toda su dimension,
asi como aplicar métodos procedentes de
otras areas de investigacion. En paralelo,
debe trabajarse en la construccién e im-
plementaciéon de modelos integrales que

permitan entender los multiples procesos
que determinan el potencial reproducti-
vo y los efectos parentales y sus comple-
jas interrelaciones a diferentes escalas de
organizacién ecoldgica (del individuo al
ecosistema).

El fin ultimo de la investigaciéon sobre po-
tencial reproductivo y efectos parentales
deberia ser la evaluaciéon de la resiliencia
reproductiva de las poblaciones explo-
tadas, mediante modelos holisticos que
permitan predecir sus variaciones bajo di-
ferentes escenarios ambientales. De esta
manera se podran manejar las poblacio-
nes para conservar su resiliencia repro-
ductiva, garantizando una explotacién
sostenible de las mismas, bajo principios
de conservacion, justicia social y equidad,
para cumplir asi con los Objetivos para
el Desarrollo Sostenible marcados por la
Organizacion de Naciones Unidas (ONU).
Esto requerird en el futuro la formacién
de equipos de investigacion multidiscipli-
nares que abarquen todos estos aspectos
socio-ecologicos, desde la biologia mo-
lecular hasta la sociologia. Para ello, es
esencial fomentar y fortalecer la coope-
racion entre los diferentes paises de la re-
gién iberoamericana, y en ese sentido, la
Red INVIPESCA (http://invipesca.cetmar.
org) se postula como un elemento clave
para la coordinacién de estrategias de
investigacion colaborativa en el contexto
de Iberoamérica.
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