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RESUMEN. La población patagónica de Engraulis anchoita habita el sector costero comprendido entre los 42° y 
46° S. Sus áreas de desove y cría se asocian al frente de marea de Península Valdés, que se forma a fines de 
la primavera y desaparece a principios de otoño. Las condiciones oceanográficas del frente generan una alta 
productividad primaria y elevada biomasa del zooplancton asociado, potencial alimento para larvas de peces. Se 
estimó la condición nutricional de larvas de anchoíta por medio de tres índices: el Factor de Condición de Fulton, 
la relación ARN/ADN y la performance de crecimiento. Se compararon dos secciones oceanográficas: una en la 
que se detectó la presencia del frente de marea y otra sin ese efecto. Los resultados de los índices evidenciaron 
una condición nutricional mejor en las larvas de anchoíta en la sección oceanográfica con persistencia del 
frente de marea. Para determinar las variables ambientales que influencian la condición larval de E. anchoita se 
realizó un estudio aplicando Modelos Lineales Generalizados, empleando el índice ARN/ADN como variable 
dependiente y la clorofila superficial, la abundancia de nauplii, el volumen de plancton gelatinoso y el largo 
estándar de las larvas como variables explicativas. Se observó una mejora de la condición nutricional con el 
incremento de la abundancia de nauplii de copépodos, alimento potencial de las larvas. En cambio, el índice 
ARN/ADN disminuyó con la abundancia de plancton gelatinoso, lo cual sugiere que en la zona estudiada, 
estos organismos competirían con las larvas de E. anchoita. 

[Palabras clave: Índice ARN/ADN, Frente de Península Valdés]

ABSTRACT. Eat or be eaten: factors that determine nutritional condition of Engraulis anchoita larvae from 
patagonian population of the species. The Patagonian population of Engraulis anchoita inhabits the coastal 
sector comprised between 42° and 46° S. Its spawning and rearing areas are associated with the tidal frontal 
system of Peninsula Valdés, which forms in late spring and breaks during early autumn. Oceanographic 
frontal conditions can enhance primary production and zooplankton biomass, representing an enriched food 
source for fish larvae. Larval nutritional condition was estimated using three indices: Fulton’s Condition Index, 
RNA/DNA ratio and growth performance. Two oceanographic sections were compared, one in which the 
presence of the frontal system was observed and another devoid of such effect. Condition indices reflected an 
enhanced nutritional condition of anchovy larvae in the section where the front persisted. Generalized linear 
models were applied to determine the effect of environmental variables on larval condition. RNA/DNA 
ratio was considered as the dependent variable, whereas surface chlorophyll concentration, copepod nauplii 
abundance, jellyfish volume and larval standard length were used as predictors. In general, the nutritional 
condition improved with the abundance of copepod nauplii, potential food source for the anchovy larvae. In 
contrast, the RNA/DNA ratio decreased with the increase of jellyfish abundance, suggesting that, in the study 
area, these organisms might act as competitors of anchovy larvae.
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INTRODUCCIÓN

El análisis de la condición nutricional permite 
evaluar el estado fisiológico individual de las 
larvas de peces y refleja la situación ambiental 
a la que han estado expuestas. Por lo tanto, 
representa un instrumento útil para determinar 
zonas de crianza favorables y brinda, además, 
herramientas para el manejo integral de 
poblaciones sometidas a explotación pesquera, 
(e.g., al aportar información que podría ser 
considerada para establecer áreas restringidas 
o períodos de veda). Existen diferentes índices 
para evaluar la condición nutricional en larvas 
de peces, tanto a nivel individual como 
tisular y celular (Ferron and Legget 1994). 
Estos índices operan en escalas temporales 
diferentes. El individual (o de mayor nivel de 
organización) brinda una información más 
generalizada de lo acontecido en las últimas 
semanas, mientras que el celular es el más 
sensible a los cambios ambientales en el corto 
plazo (una escala temporal de horas).

Uno de los índices más utilizados en las 
últimas décadas es el Factor de Condición 
de Fulton (Fulton 1904), que asume que 
las larvas de mayor peso a igual longitud 
estándar se encuentran en un estado 
nutricional mejor que las larvas de menor 
peso. Por otra parte, el índice ARN/ADN 
es un indicador ecofisiológico muy utilizado 
en la actualidad ya que brinda información 
acerca del estado fisiológico al proveer una 
medida de la capacidad de biosíntesis celular. 
El principio teórico para utilizar la relación 
ARN/ADN es considerar que el número de 
células, y por lo tanto la cantidad de ADN, es 
constante en células somáticas, mientras que 
el ARN presente en los tejidos es directamente 
proporcional a la síntesis proteica. Por tanto, 
el índice ARN/ADN se puede considerar 
como un indicador del grado de actividad 
metabólica de la célula; por consiguiente, 
resulta un indicador confiable de la condición 
nutricional y del crecimiento reciente en larvas 
de peces marinos (Clemmesen 1994; Bailey et 
al. 1995; Diaz et al. 2011).

La anchoíta argentina Engraulis anchoita 
Hubbs and Marini 1935 representa, en 
términos de biomasa, el recurso pesquero 
de mayor importancia del Atlántico 
Sudoccidental (Hansen 2004). Además, 
cumple un papel central como soporte en las 
redes tróficas de diversas especies de gran 
importancia comercial como la merluza, la 
caballa, la pescadilla, la anchoa de banco, así 
como también de aves y mamíferos marinos 

(Angelescu 1982; Ciechomski and Sánchez 
1988). Existen al menos dos poblaciones de 
adultos: una bonaerense, que se encuentra 
al norte de los 41° S y que se reproduce 
durante la primavera, y otra patagónica, 
que se encuentra entre 41 y 47° S y que se 
reproduce durante el verano (Brandhorst et 
al. 1974; Sánchez and Ciechomski 1995). Las 
abundancias máximas de huevos y larvas de 
anchoíta pertenecientes a ambas poblaciones 
se encuentran asociadas a las áreas frontales 
presentes en el Mar Argentino (Pájaro et al. 
2008). Las discontinuidades oceanográficas 
que caracterizan a los frentes actúan como 
zonas de retención de partículas y nutrientes 
(Carreto et al. 1986) y de concentración de 
huevos y de nauplii de copépodos, los cuales 
constituyen el principal alimento para las 
larvas de anchoíta (Viñas and Ramírez 1996). 
Por lo tanto, las áreas frontales representan 
importantes áreas de crianza para los estadios 
tempranos de desarrollo de E. anchoita. 

La “Tríada Fundamental” de Bakun 
(Bakun 1996) indica que la supervivencia y 
el reclutamiento de los estadios tempranos 
de vida de peces pelágicos dependen 
de la combinación de tres procesos: i) el 
enriquecimiento de las capas superficiales 
por ascenso de aguas más profundas ricas en 
nutrientes, ii) la concentración de organismos 
planctónicos de los que se alimentan las 
larvas, y iii) la retención de huevos y larvas 
dentro de áreas favorables. Bakun y Parrish 
(1991) analizaron el área de distribución de 
E. anchoita y establecieron para el sector 
argentino al menos dos áreas de desove 
exitosas que cumplen con los postulados 
de la tríada de Bakun antes descripta: la 
zona costera bonaerense y la zona de frentes 
de marea norpatagónicos. El desove de la 
anchoíta asociado a estas áreas asegura la 
disponibilidad de alimento suficiente en las 
primeras etapas del desarrollo ontogénico de 
la especie (Acha et al. 2004, 2015). 

El objetivo de este trabajo fue estimar la 
condición nutricional de las larvas de Engraulis 
anchoita hacia finales del verano en la región 
norpatagónica. Para ello se emplearon tres 
índices de condición a lo largo del desarrollo 
ontogénico de las larvas: el Factor de 
Condición de Fulton, el índice ARN/ADN y 
la performance de crecimiento. Los tres índices 
se compararon en dos zonas con diferentes 
características hidrográficas. Se estudió 
también la influencia de variables ambientales, 
de la disponibilidad de presas potenciales y 
de la abundancia de depredadores y/o 



122                                                                        M DIAZ  ET AL.                                              C�������� ����������� �� ������ �� E�������� ��������                                      123Ecología Austral 26:120-133

competidores sobre la condición nutricional 
de las larvas de anchoíta.

MATERIALES Y MÉTODOS

Las muestras y datos hidrográficos 
analizados fueron obtenidos durante la 
campaña de investigación realizada en marzo 
de 2013 a bordo del Buque Oceanográfico ARA 
Puerto Deseado. El área de estudio abarca el 
sector costero y de plataforma media frente 
a Península Valdés y Rawson. Se realizaron 
ocho estaciones de plancton para la estimación 
de su composición y abundancia, en las que, 
además, se recolectaron larvas de E. anchoita 
para estudiar su condición nutricional. Dichas 
estaciones se situaron sobre dos transectas 
perpendiculares a la costa: la transecta norte 
(TN) y la transecta sur (TS) (Figura 1a).

Sitio de estudio

La hidrografía de la plataforma norpatagónica 
está caracterizada por la formación de 
un sistema frontal que se produce como 
consecuencia de la dinámica de mareas. Esta 
estructura frontal se extiende desde el norte 
de Península Valdés hasta Bahía Camarones, 
siguiendo aproximadamente la isobata de 75 
m (Romero et al. 2006). Este frente de mareas 
separa aguas costeras homogéneas de aguas 
estratificadas (Glorioso 1987). Las estructuras 
frontales no son permanentes, se forman 
durante la primavera y el verano. Están 
caracterizadas por la gran disponibilidad 
de nitratos propios de las zonas de alta 
productividad biológica ocasionada por 
floraciones de fitoplancton y grandes 
agregados de zooplancton (Acha et al. 2004, 
2015). Este escenario crea una diversidad de 
hábitats apropiados para el desove de los 
peces y como áreas de crianza para sus huevos 
y larvas (Sánchez and Ciechomski 1995).

Datos hidrográficos

Las condiciones hidrográficas fueron 
determinadas a partir de las mediciones 
de temperatura y salinidad obtenidas en 
cada estación con un CTD Seabird 911. Los 
datos de CTD fueron procesados con el 
programa SeaWave provisto por la misma 
firma del equipo. Se compararon los perfiles 
descendentes con los ascendentes obtenidos 
en cada estación, tanto para la temperatura 
como para la salinidad, con el fin de detectar 
picos espurios que se eliminaron con un filtro 
pasabajos con una frecuencia de corte de 0.15 
s.

Recolección de muestras

Las muestras de ictioplancton fueron 
colectadas con una red Bongo con malla de 
300 µm de tamaño de poro, realizando lances 
oblicuos desde las cercanías del fondo hasta 
la superficie. Las larvas destinadas al análisis 
de la condición nutricional fueron separadas 
y congeladas a bordo en nitrógeno líquido, y 
posteriormente se conservaron a -80 °C hasta 
su procesamiento. Las muestras de plancton 
fueron fijadas en formaldehído al 5%. A partir 
de las muestras obtenidas con la red Bongo se 
cuantificaron larvas de anchoíta y organismos 
del plancton gelatinoso. Además, se recolectó 
una muestra empleando una red MiniBongo 
con malla de 67 µm de tamaño de poro, que 
luego fue analizada para cuantificar la densidad 
de larvas nauplii de copépodos. Empleando 
botellas Van Dorn se recolectaron muestras 
de agua para determinar la concentración de 
clorofila a de la fracción menor a 20 µm (Chl-
a<20 µm) mediante el método fluorométrico 
(Holm-Hansen and Riemann 1978). Para esto 
se filtraron de manera secuencial 500 mL de 
agua por una malla de 20 µm de abertura de 
poro, y luego por filtro GF/F (0.7 µm).

Procesamiento de las muestras

Las larvas fueron descongeladas en el 
laboratorio, se las fotografió y se midió su largo 
estándar al micrómetro (LS), empleando el 
software Axio-Vision. A cada larva se le asignó 
un estadio de desarrollo de acuerdo a Alheit 
et al. (1991). De este modo se consideró como 
larvas en preflexión a aquellas con LS menor 
a 8 mm, larvas en flexión a aquellas entre 8 y 
12.9 mm, y larvas en postflexión a aquellas con 
LS mayor a 12.9 mm. Luego, se removieron 
las cabezas de las larvas, y el tronco fue 
liofilizado durante 24 horas. Posteriormente, 
se determinó el peso seco (PS) con precisión 
de microgramo (µg) en una microbalanza 
Sartorius. Las muestras fueron conservadas 
a -80 °C hasta su procesamiento.

Para cada larva se estimó el Factor de 
Condición de Fulton (FCF) de acuerdo a la 
siguiente fórmula:

FCF=PS (1)
          LS3

donde:
PS = peso seco expresado en microgramos
LS = largo estándar expresado en milímetros

Se realizó un ajuste potencial de la relación 
PS (µg) y LS (mm):
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  PS= α.LSβ (2)

donde:
α y β = constantes

Esta ecuación fue linealizada aplicando 
logaritmo natural a ambas variables, y se 
obtuvo una ecuación de crecimiento con la 
forma:

ln(PS)= ln.α+β. ln(LS) (3)

dónde:
β = tasa de crecimiento en peso. 

Para la obtención de los índices ARN/
ADN se utilizó el protocolo descripto por 
Caldarone et al. (2001), modificado por Diaz 
y Pájaro (2012). Este procedimiento se basa 
en la determinación de las concentraciones 
de ácidos nucleicos en cada larva mediante 
espectroscopía de fluorescencia. En primer 
lugar, se procedió a la extracción de ácidos 
nucleicos totales mediante la lisis celular 
empleando buffer Sarcosil Tris EDTA. Se 
utilizó Bromuro de Etidio (0.1 mg/mL) como 
fluorocromo. Las determinaciones fueron 
realizadas empleando un espectrofluorómetro 
Perkin Elmer, excitando la muestra a 360 nm 
y midiendo la emisión a 590 nm (Ex360nm 
y Em590 nm, respectivamente). Se registró 
inicialmente la intensidad de la fluorescencia 
correspondiente a los ácidos nucleicos totales, 
y luego se procedió al agregado de 50 µL de 
una ARNasa (RNase A de páncreas bovino 
Sigma R6513; 20 U/mL) e incubación (30 
min; 42 °C) y a una segunda lectura de la 
fluorescencia, atribuida a la concentración 
de ADN. La fluorescencia residual luego del 
agregado de una ADNasa (Sigma D4263 y 
sus cofactores Mg+2 y Ca+2 correspondientes) 
resultó muy baja y, por lo tanto, este paso fue 
omitido en los procedimientos de rutina. La 
diferencia entre la lectura inicial y la final se 
consideró como la cantidad de ARN presente 
en cada una de las larvas.

Las concentraciones de ácidos nucleicos 
correspondientes a las intensidades de las 
fluorescencias obtenidas fueron estimadas a 
partir de curvas de calibración empleando 
concentraciones de ADN crecientes y 
conocidas dentro de un rango apropiado 
(lambda DNA, digerido con Hind III, Roche 
10236250001) y ARN (RNA 16S-23S de 
Escherichia coli, Roche 10206938001). Esta curva 
se realizó diariamente, previo a la medición 
de fluorescencia de los extractos de tejidos 

de las larvas para disminuir posibles errores 
instrumentales asociados al ambiente. A 
partir de las concentraciones de ADN y ARN 
obtenidas para cada larva se calculó el cociente 
individual de ADN/ARN (RD). La relación 
promedio entre las pendientes de ADN y ARN 
de las curvas de calibración fue 2.69. Todos 
los valores de RD fueron estandarizados 
(RDs) de acuerdo al procedimiento descrito 
por Caldarone et al. (2006), y se consideró un 
valor de pendiente de referencia de 2.4. Los 
valores de RDs fueron utilizados para los 
análisis estadísticos.

A su vez, se estimó la tasa de crecimiento 
(G) para cada larva utilizando el modelo 
desarrollado por Buckley et al. (2008):

G= 0.0254 RDs-0.0037 T RDs-0.0873    (4)
    
donde:
G = tasa de crecimiento instantáneo 
T = temperatura en el sitio de muestreo 
(profundidad = 3 m)

Por otro lado, con el fin de estimar el valor 
umbral del RDs correspondiente a la tasa 
de crecimiento nulo, se calculó el punto de 
inflexión para el cual G pasa de ser positivo 
a negativo. 

La performance de crecimiento (Gpf), es 
decir el cociente entre la tasa de crecimiento 
observada y la tasa de crecimiento larval bajo 
condiciones ambientales y de alimentación 
óptimas (Gmax), proporciona una medida 
objetiva de la condición larvaria (Buckley et 
al. 2008). Debido a la falta de un modelo de 
Gmax para E. anchoita, las tasas de crecimiento 
de las larvas se compararon con una tasa de 
crecimiento de referencia (Gref) de acuerdo al 
modelo multiespecífico propuesto por Houde 
and Zastrow (1993), ajustado para 80 especies 
de peces marinos y estuariales criadas bajo 
condiciones óptimas de temperatura.

Gref=0.0106. T -0.023 (5)

De acuerdo a este modelo, los valores de 
Gpf mayores a uno (Gpf>1) indican una 
tasa de crecimiento mayor a la obtenida bajo 
condiciones óptimas.

Se utilizaron únicamente larvas de tallas 
mayores (LS) a 4 mm debido a que entre 3 y 4 
mm de LS se produce la reabsorción del vitelo 
y comienzan a alimentarse. No se realizaron 
correcciones por encogimiento debido a la 
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falta de esta información para E. anchoita, 
y se asumió que el grado de encogimiento 
es homogéneo dentro de cada estadio de 
desarrollo (Theilacker 1980).

Análisis de los datos

Las pendientes de las ecuaciones LS-PS 
linealizadas que se obtuvieron para las larvas 
capturadas en las dos secciones oceanográficas 
contrastantes, transecta norte (TN) y transecta 
sur (TS), fueron comparadas mediante una 
prueba de t de pendientes.

Los valores de FCF, RDs y Gpf fueron 
comparados entre las capturas de las transectas 
TN y TS mediante un ANCOVA, considerando 
la talla de los ejemplares como covariable. 
También se compararon los valores de los 
índices mencionados en ambas transectas 
en función del estadio de desarrollo de las 
larvas. Las diferencias fueron determinadas 
a través de un ANOVA de dos vías, siendo 
los factores principales la transecta (dos 
niveles, TS y TN) y el estadio de desarrollo 
(tres niveles: preflexión, flexión y postflexión). 
Se realizó un análisis de correlación entre los 
factores transecta y estadio de desarrollo. 
Posteriormente al ANOVA se realizaron 
comparaciones múltiples mediante una 
prueba de Tukey (α=0.05). Para ello se utilizó el 
software estadístico INFOSTAT®. Para evaluar 
los efectos de las variables ambientales sobre 
el estado fisiológico de las larvas se empleó 
el RDs como indicador de condición debido a 
su rápida respuesta (en una escala de horas) 
frente a cambios ambientales, tal como ha sido 
reportado en numerosos estudios (Foley et al. 
2016). Contrariamente, el FCF presenta una 
menor sensibilidad a los cambios ambientales 
y muestra cambios en una escala temporal de 
semanas (Ferron and Legget 1994). La Gpf 
representa un indicador derivado de RDs en 
el que se incluye la temperatura a la que se 
encuentran los ejemplares, variable que fue 
considerada como potencialmente explicativa. 
Por estos motivos únicamente el RDs fue 
seleccionado como variable dependiente para 
un posterior modelado mediante Modelos 
Lineales Generalizados (MLG).

Para este modelado, entre las variables 
explicativas se consideraron: transecta (factor, 
con niveles, TS y TN), y las covariables largo 
estándar, peso seco, temperatura, salinidad, 
hora, profundidad de la estación, densidad de 
larvas, abundancia de nauplii de copépodos, 
volumen de gelatinoso y concentración 
superficial de clorofila. Se partió de un modelo 

que contenía todas las variables y se fueron 
eliminando las variables no significativas 
(P>0.05). Se empleó el criterio de Información 
de Akaike (AIC) para seleccionar el modelo 
más adecuado (Burnham and Anderson 2002). 
El AIC es muy útil para comparar modelos 
similares con distintos grados de complejidad 
o modelos iguales (mismas variables) pero con 
funciones de enlace distintas. 

Se realizó un análisis de correlación entre 
todas las variables potencialmente explicativas 
con el fin de eliminar aquellas con un alto 
grado de colinealidad. La variables analizadas 
fueron: transecta, largo estándar (mm), estadio 
de desarrollo, peso seco (µg), temperatura 
(°C), Factor de Condición de Fulton (µg/mm³), 
salinidad, hora, profundidad de la estación (m), 
densidad de larvas (ind./m2), abundancia de 
nauplii de copépodos (ind./m3), volumen de 
gelatinoso (L/m3) y concentración superficial 
de clorofila <20µm (µg/L). Se eliminaron 
las variables que presentaron correlaciones 
mayores a 0.80.

Se utilizó el software libre R®, versión 
2.12.2 (R Development Core Team 2010). 
Se consideró una distribución normal de la 
variable dependiente y una función de enlace 
logarítmica. La significancia del modelo se 
analizó mediante un test de verosimilitud.

RESULTADOS

Características hidrográficas del área de estudio

La situación oceanográfica detectada durante 
la campaña fue diferente en las transectas TN y 
TS (Figura 1b-e). En la transecta TN se detectó 
la presencia del sistema frontal típico de un 
frente de marea de la región caracterizado 
por la separación de las aguas costeras, 
verticalmente homogéneas, de las aguas de 
la plataforma que presentan una termoclina 
estacional (Figuras 1b y d). Por otra parte, 
en la transecta TS no se registró la existencia 
de termoclina en ninguno de los perfiles 
realizados, lo cual sugiere que a esa latitud se 
disipa el frente de mareas (Figuras 1c y e). 

Relación largo-peso de las larvas de E. anchoita

La relación entre el peso seco (PS) y el 
largo estándar (LS) de las larvas se ajustó a 
un modelo potencial de crecimiento (n=139) 
(Figura 2): 

PS= 0.0077 LS 4.56
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Se transformó la relación LS-PS en un modelo 
lineal aplicando a ambas variables logaritmo 
natural, dando como resultado: 

ln (PS)= 4.56 ln(LS) – 4.87

No se observaron diferencias entre las 
pendientes de las ecuaciones obtenidas para 
las relaciones PS-LS linealizadas (t=1.099; 
P=0.273), siendo 4.29 para la transecta norte 
(TN) y 4.62 para la transecta sur (TS).

Índices de condición de E. anchoita

El análisis de covarianza para los valores 
obtenidos del Factor de Condición de Fulton 
(FCF) indicó diferencias significativas entre 
transectas (P<0.01): la condición nutricional 
promedio en la transecta norte fue mayor 
(20.43 µg/mm³) a la observada en la transecta 
sur (17.21 µg/mm³). Se observó una relación 

lineal significativa entre el FCF y LS (P<0.01) 
con pendiente positiva y un coeficiente de 4.60. 
El análisis de varianza de dos vías no mostró 
interacción significativa entre los factores 
transecta y estadio de desarrollo para el FCF 
(P>0.05) (Tabla 1a). Se observaron diferencias 
significativas entre los valores medios del 
FCF para los diferentes estadios de desarrollo 
(P<0.01) pero no entre las transectas (P>0.05) 
(Tabla 1). En ambas transectas el FCF medio 
obtenido para las larvas en postflexión fue 
significativamente mayor que para las larvas 
en estadios de desarrollo más tempranos 
(Tabla 1a; Figura 3a). 

El análisis de covarianza para los valores 
obtenidos del índice ARN/ADN (RDs) en 
cada transecta resultó significativo (P<0.01), 
y se observó una mejor condición nutricional 
en las larvas de E. anchoita en la transecta 
norte (RDs promedio=5.51) que en las larvas 

 FCF SC gl  CM F P

Modelo 13160.06 5 2632.01 52.1 <0.0001**
Estadio 9379.13 2 4689.56 92.83 <0.0001**
Transecta 66.28 1 66.28 1.31 0.2544 ns
Estadio* 
transecta

252.63 2 126.31 2.5 0.0865 ns

Error 5758.97 116 50.52
Total  18919.03 121   

Transecta Estadio medias  n Tukey 

TS Preflexión 13.24 26 A
TS Flexión 13.30 17 A
TN Preflexión 15.88 36 AB
TN Flexión 21.06 34 B
TN Postflexión 53.68 7 C
TS Postflexión 56.82 2 C

Tabla 1. ANOVA de dos vías y comparaciones múltiples para comparar los valores medios del Factor de Condición 
de a) Fulton (FCF, µg/mm3), b) índice ARN/ADN estandarizado (RDs), c) performance de crecimiento (Gpf), entre las 
transectas norte y sur en los diferentes estadios de desarrollo larval. ns: no significativo, *: significativo, **: altamente 
significativo. TN: transecta norte, TS: transecta sur. Letras mayúscula diferentes indican diferencias significativas entre 
transectas para cada estadio de desarrollo (P<0.05) para la prueba de ANOVA de dos vías seguida de comparaciones 
múltiples mediante una prueba de Tukey.
Table 1. Two-way ANOVA and post-hoc comparisons to compare mean values of a) Fulton´s condition factor (FCF, 
µg/mm3), b) standardized RNA/DNA ratio (RDs), c) growth performance (Gpf), between the north and south sections 
along larval developmental stages. ns: no statistical differences, *: statistically significant, **: extremely significant. TN: 
northern section, TS: southern section. Different capital letters indicate significant differences between transects for 
each developmental stage (P<0.05) in the two-way ANOVA followed by Tukey test.

RDs SC gl  CM  F P

Modelo 316.91 5 63.38 4.8 0.0005 **
Estadio 132.73 2 66.36 5.03 0.0081 **
Transecta 59.39 1 59.39 4.5 0.0361 *
Estadio* 
transecta

3.46 2 1.73 0.13 0.8773 ns

Error 1531.93 116 13.21
Total 1848.84 121

a

Transecta Estadio medias n Tukey

TS Preflexión 2.76 26 A
TS Flexión 4.43 17 A
TN Preflexión 4.44 36 A
TS Postflexión 5.56 2 AB
TN Flexión 6.46 34 AB
TN Postflexión 8.73 7 B

b

Gpf SC gl CM F P

Modelo 102.53 5 20.51 4.81 0.0005 **
Estadio 43.02 2 21.51 5.05 0.0079 **
trans 19.2 1 19.2 4.5 0.0359 *
Estadio* 
transecta

1.14 2 0.57 0.13 0.8754 ns

Error 494.39 116 4.26
Total 596.92 121

Transecta Estadio medias n Tukey

TS Preflexión 1.05 26 A
TS Flexión 2.00 17 A
TN Preflexión 2.00 36 A
TS Postflexión 2.64 2 AB
TN Flexión 3.15 34 AB
TN Postfeflexión 4.45 7 B

c
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de la transecta sur (RDs promedio=3.88). 
Se observó una relación lineal positiva 
significativa entre el RDs y la talla (coeficiente 
de correlación=0.83; P<0.01). El análisis de la 
varianza de dos vías aplicado al índice RDs 
indicó la ausencia de interacción entre los 
factores transecta y estadio de desarrollo para 
(P>0.05) (Tabla 1b). Se observaron diferencias 
significativas entre los valores promedio del 
índice RDs de los diferentes estadios de 
desarrollo y entre las transectas (P<0.05) 
(Tabla 1b). El índice RDs estimado para las 
larvas en postflexión de la transecta norte fue 
significativamente mayor que el obtenido para 
las larvas en preflexión de esa misma transecta 
y a su vez fue significativamente mayor que 
el correspondiente a las larvas en preflexión y 

en flexión de la transecta sur (P<0.001) (Tabla 
1b, Figura 3b).

El valor umbral de relación RDs (tasa de 
crecimiento nula) obtenido para las larvas de 
la transecta norte fue 1.025, mientras que en el 
caso de la transecta sur fue 1.030. En la Figura 4 
se presenta el índice RDs en función de la talla 
de cada uno de los individuos recolectados 
en las dos transectas estudiadas. La mayoría 
de las larvas se hallaron por encima del valor 
umbral del índice RDs (>1.03): en la transecta 
norte se encontró un 5.26% por debajo de 
dicho valor, mientras que en la transecta sur, 
un 17.78%.

El análisis de covarianza para los valores 
obtenidos para la performance de crecimiento 

Figura 1 a) Distribución espacial de las estaciones estudiadas, transecta norte (TN), transecta sur (TS). b) Perfil vertical 
de temperatura (°C) en la TN. c) Perfil vertical de temperatura en la TS. d) Perfil vertical de temperatura en la estación 
4 (E4) de la TN. e) Perfil vertical de temperatura en la estación 8 (E8) de la TS.
Figure 1 a) Spatial distribution of the stations studied, northern (TN) and southern (TS) sections. b) Vertical temperature 
profile (°C) in TN. c) Vertical temperature profile in TS. d) Vertical temperature profile at station 4 (E4) in TN. e) Vertical 
temperature profile at station 8 (E8) in TS.



126                                                                        M DIAZ  ET AL.                                              C�������� ����������� �� ������ �� E�������� ��������                                      127Ecología Austral 26:120-133

(Gpf) en cada transecta resultó significativo 
(P<0.01), y se observó una mejor condición 
nutricional en larvas colectadas en la 
transecta norte (Gpf promedio=2.61) que 
en el caso de las larvas de la transecta sur 
(Gpf promedio=1.68). Se halló una relación 
lineal positiva significativa entre el RDs 
y la talla (coeficiente de correlación=0.47; 
P<0.01). El análisis de varianza de dos vías 
de la Gpf reveló la ausencia de una interacción 
significativa entre los factores transecta y 
estadio de desarrollo (P>0.05) (Tabla 1c). Se 
observaron diferencias significativas entre 
los valores medios del índice RDs para los 
diferentes estadios de desarrollo y entre las 
transectas (P<0.05) (Tabla 1c). Al igual que 
para el RDs, la Gpf obtenida para las larvas en 
postflexión provenientes de la transecta norte 
fue significativamente mayor (P<0.001) que la 
obtenida para las larvas en preflexión y flexión 
recolectadas en la transecta sur y para las larvas 
en preflexión provenientes de la transecta norte 
(Tabla 1c; Figura 3c). Ninguno de los índices 
estudiados se correlacionó significativamente 
con la temperatura registrada en el sitio de 
recolección de los ejemplares (correlación de 
Pearson, P>0.05)

Relación entre el índice ARN/ADN de E. 
anchoita y variables ambientales

Se eliminaron del análisis las variables 
transecta, peso seco, temperatura, salinidad, 
hora y profundidad ya que presentaron 
correlaciones mayores a 0.80. Las variables 
restantes fueron removidas de a una hasta 
obtener un modelo con un valor del criterio 
de Akaike AIC=449.4, que incluyó el largo 

Figura 2. Relación entre el peso seco (µg) y el largo 
estándar (mm) de las larvas de Engraulis anchoita y su 
ajuste a un modelo potencial de crecimiento. PS: peso seco, 
LS: largo estándar, n: número de larvas analizadas.
Figure 2. Relationship between dry weight (µg) and 
standard length (mm) of Engraulis anchoita larvae and 
their adjustment to growth potential model. 

Figura 3. Índices de condición nutricional por estadio 
larval (preflexión, flexión, postflexión) en cada transecta 
(TN: transecta norte; TS: transecta sur). a) Factor de 
Condición de Fulton (FCF, µg/mm3). b) Índice ARN/
ADN estandarizado. c) Performance de crecimiento 
(Gpf). Sobre las barras se indican los valores medios de 
la variable.
Figure 3. Nutritional condition indexes by larval stage 
(preflexion, flexion and postflexion) in each section (TN: 
north transect; TS: south transect): a) Fulton´s condition 
factor (FCF), b) standardized RNA/DNA ratio (RDs), c) 
Growth performance (Gpf). Variables mean values are 
indicated above bars.

estándar, la abundancia de larvas nauplii de 
copépodos, el volumen de plancton gelatinoso 
y la concentración de clorofila.

En este modelo, las abundancias de larvas 
nauplii de copépodos y el volumen de 
plancton gelatinoso fueron las variables que 
resultaron estadísticamente significativas 
(Tabla 2a). En vista de estos resultados, se 
eliminó primeramente la variable clorofila, 
que presentó el mayor valor de probabilidad. 
Se corrió nuevamente el modelo y luego 
se eliminó la variable largo estándar. El 
modelo final aceptado incluyó las variables 
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a) Coeficiente 
estimado

Error 
estándar

Valor t Probabilidad

Intercept 1.45900 0.2449 5.959 <0.0000 **
ls -0.03982 0.02845 -1.400 0.1645 ns
naup 0.00005 0.00003 1.987 0.0494 *
gel -0.09630 0.03750 -2.568 0.0116 *
clor 0.02431 0.13040 0.187 0.8524 ns

Tabla 2. Modelo Lineal Generalizado. a) Variables 
empleadas: largo estándar (ls), abundancia de larvas 
nauplii de copépodos (naup), volumen de zooplancton 
gelatinoso (gel) y concentración de clorofila (clor). 
Criterio de Akaike (AIC)=449.43. b) Variables empleadas: 
abundancia de nauplii (naup) y volumen de zooplancton 
gelatinoso (gel). Criterio de Akaike (AIC)=447.76. ns: no 
significativo, *: significativo, **: altamente significativo.
Table 2. Generalized Linear Model. a) Employed 
variables: standard length (ls), copepod nauplii larvae 
abundance (naup), shellyfish volume (gel) and chlorophyll 
concentrations (chlor). Akaike criterion (AIC)=449.43. b) 
Employed variables: copepod nauplii larvae abundance 
(naup) and shellyfish volume (gel). Akaike criterion 
(AIC)=447.76 . ns: no statistical differences, *: statistically 
significant, **: extremely significant.

b) Coeficiente 
estimado

Error 
estándar

Valor t Probabilidad

Intercept 1.12800 0.07805 14.452 <0.0000 **
naup 0.00005 0.00002 2.159  0.03305 *
gel -0.08790 0.03161 -2.781  0.00638 **

Figura 4. Índice ARN/ADN estandarizado (RDs) en función del Largo Estándar (LS) de las larvas de Engraulis anchoita 
pertenecientes a las transectas norte (TN) y sur (TS). La línea punteada horizontal indica el valor umbral de RDs para 
que tasa de crecimiento (G) sea igual a cero, utilizando el modelo RDs-T-G desarrollado por Buckley et al. (2008) y 
considerando la temperatura media registrada a 3 m de profundidad (16.04 °C). La línea punteada vertical indica la 
talla de transición entre los estadios de desarrollo larval: preflexión, flexión y postflexión.
Figure 4. Standardized RNA/DNA ratio (RDs) versus Engraulis anchoita larvae standard length (LS) from the northern 
(TN) and southern (TS) sections. Horizontal dashed line indicates the threshold value of RDs to growth rate (G) equal 
to zero, using the RDs-T-G model developed by Buckley et al. (2008) and considering the average temperature 16.04 
°C. Vertical dashed line indicates the size of transition between larval developmental stages: preflexion, flexion and 
postflexion.

Figura 5. a) Gráfico de residuales del índice ARN/ADN 
estandarizado (RDs) en función de los valores predichos 
por el modelo. b) Gráfico Q-Q para observar la normalidad 
de los datos. 
Figure 5. a) Residuals of standardized RNA/DNA ratio 
(RDs) as a function of the values predicted by the model. 
b) Q-Q Plot to observe the normality of the data.
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significativas abundancia de nauplii y volumen 
de plancton gelatinoso (Tabla 2b). Este último 
MLG presentó un valor menor del criterio de 
Akaike (AIC=447.8), en comparación con el 
primer modelo; esto confirmaría que el ajuste 
del modelo con sólo dos variables explicativas 
resulta apropiado.

Se comprobó la normalidad de los valores 
de RDs y se analizó la distribución de sus 
residuales en función de los valores predictivos 
(Figura 5). En la Figura 5b se observa un leve 
patrón de residuales con forma de embudo, 
lo cual indica que éstos aumentaron a 
mayores valores de las variables predichas, 
probablemente como resultado del error del 
instrumento de medición debido a la cercanía 
de los límites de detección del mismo.

El modelo aceptado mostró una relación 
positiva entre los valores del índice RDs y la 
abundancia de larvas nauplii de copépodos y 
una relación negativa entre los índices RDs y 
el volumen de plancton gelatinoso. 

DISCUSIÓN

Las diferencias observadas en la situación 
oceanográfica de las TN y la TS se deben a la 
época del año en la que se realizó la campaña 
y a las propias características físicas del frente. 
El frente pierde su estructura generalmente 
en otoño, cuando desaparece la termoclina 
estacional que se observaba en verano sobre 
la plataforma continental.

Se observó un buen estado nutricional de 
las larvas de Engraulis anchoita en el área de 
estudio en general, a pesar de que la época 
analizada coincidió con el final de la formación 
del frente de Península Valdés. Los resultados 
obtenidos para los tres índices de condición 
analizados fueron coincidentes, y se observó 
una condición nutricional mejor en la transecta 
norte en presencia del frente de marea de 
Península Valdés. Los mayores valores 
observados para los índices de condición 
nutricional coincidieron con las mayores 
abundancias de larvas nauplii de copépodos 
y las menores concentraciones de zooplancton 
gelatinoso. 

Los valores medios del FCF obtenidos en este 
trabajo resultaron similares a los presentados 
por Diaz et al. (2011) para larvas de la población 
bonaerense. También, en forma coincidente, se 
observó una dependencia entre la condición 
nutricional y la talla de los ejemplares. 
Además, las tasas de crecimiento observadas 

en este trabajo (pendiente de las relaciones 
largo-peso) fueron superiores a las observadas 
para esta especie por Diaz et al. (2009) y Diaz y 
Pájaro (2013), lo que podría indicar que hacia 
fines del verano las condiciones ambientales 
en la zona estudiada serían óptimas para el 
crecimiento y la supervivencia de las larvas 
de anchoíta.

En este estudio se observaron diferencias 
en la condición de las larvas colectadas en 
distintas zonas dentro del área de crianza y a lo 
largo de su desarrollo ontogenético. En forma 
coincidente con estos resultados, Clemmesen 
et al. (1997), quienes estudiaron la condición 
nutricional de larvas de anchoíta en la misma 
región pero durante el comienzo del verano, 
advirtieron que los mayores valores del índice 
ARN/ADN se presentaron en las estaciones 
ubicadas en aguas estratificadas. En el mes de 
diciembre, los valores del índice ARN/ADN 
estuvieron por debajo de 4, mientras que en 
el presente trabajo fueron superiores, siendo 
4.91 el valor medio del índice RDs hacia el 
final del verano. Cabe mencionar que los 
resultados obtenidos por Clemmesen et 
al. (1997) no fueron estandarizados, y por 
lo tanto las diferencias en la magnitud de 
la variable podrían atribuirse a cuestiones 
metodológicas. A su vez, los valores medios 
del índice RDs aquí presentados fueron 
mayores que los observados por Diaz et al. 
(2011) en el sistema frontal de El Rincón en 
primavera, área muy importante como zona 
de cría de larvas de la población bonaerense 
de anchoíta. Este hecho refuerza la idea de 
que las condiciones ambientales en el área de 
estudio serían óptimas para el crecimiento y la 
supervivencia de las larvas de E. anchoita.

Todos los índices estudiados exhibieron una 
dependencia con la talla de los ejemplares. 
Cabe destacar que las diferencias en la 
condición nutricional observadas entre las 
transectas TN y TS se registraron únicamente 
para las larvas de estadios tempranos de 
desarrollo (larvas en preflexión). Esto se 
debe al hecho de que a medida que las larvas 
se desarrollan se hacen más resistentes a 
la inanición, debido al incremento en la 
acumulación de reservas. Ante una eventual 
disminución de la disponibilidad de alimento, 
las larvas de mayor edad tolerarían las 
condiciones desfavorables durante más 
tiempo empleando sus reservas de lípidos 
y glucógeno (Powell and Chester 1985). Por 
lo tanto, cuando se estudia la incidencia de 
la inanición en poblaciones naturales resulta 
importante contemplar la edad o estadio de 
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desarrollo de los ejemplares al momento de 
realizar comparaciones. 

Muchos estudios sugieren que el índice 
ARN/ADN es uno de los mejores indicadores 
de la condición nutricional de diversos 
organismos marinos (Robinson and Ware 
1988; Clemmesen 1994). En la actualidad, 
es el índice bioquímico más utilizado como 
indicador de la condición nutricional de larvas 
de peces. Los organismos en buena condición 
usualmente presentan valores más elevados 
de la relación ARN/ADN que aquellos 
que se encuentran en una condición pobre. 
Los valores umbrales para la relación RDs 
obtenidos para las transectas TN y TS fueron 
1.025 y 1.030, respectivamente. Por encima 
de este valor umbral, las larvas presentan 
tasas de crecimiento positivas. Por lo tanto, 
se consideró en buena condición nutricional 
a los ejemplares que presentaron un índice 
RDs mayor a 1.03, mientras que aquellos 
por debajo de ese valor umbral presentaban 
una condición nutricional deficiente. En este 
estudio, muy pocas larvas presentaron valores 
bajos de condición nutricional, lo que confirma 
que E. anchoita encuentra en la zona estudiada 
las condiciones ambientales propicias para su 
supervivencia y el crecimiento larval. 

Los primeros estadios de desarrollo de los 
peces viven en un universo dominado por 
procesos trofodinámicos definidos por las 
características físicas e hidrodinámicas del 
sistema. La depredación es generalmente un 
agente importante de mortalidad larval, y sus 
efectos están modulados por la temperatura, 
la abundancia de depredadores, la condición 
nutricional y las tasas de crecimiento larval. 
A su vez, estas últimas están determinadas 
por la disponibilidad de presas, por la 
diversidad y la talla de los depredadores 
y por la distribución de tallas de las larvas, 
entre muchos otros factores ambientales 
(Houde 2008). Por otra parte, la magnitud 
de todos los factores mencionados sobre el 
crecimiento y la supervivencia larval difiere 
a lo largo de la ontogenia (Clemmesen 1994). 
Por lo tanto, es importante tener en cuenta la 
distribución de tallas de las larvas al evaluar la 
condición larval en una zona determinada. La 
temperatura actúa de forma directa o indirecta 
sobre los procesos biológicos, y en muchos 
taxones explica una porción importante de 
la variabilidad en el reclutamiento (Houde 
2009). La fisiología y actividad metabólica, 
el comportamiento y el crecimiento de los 
estadios tempranos de desarrollo de peces 

responden a la temperatura (Blaxter 1993). 
Sin embargo, en este trabajo, los índices 
RDs determinados no se correlacionaron 
con la temperatura. Buckley et al. (2008) 
estudiaron un modelo multiespecífico 
basado en temperatura e índices ARN/ADN 
y no encontraron una correlación entre estas 
dos variables cuando las larvas criadas en 
acuario estaban bien alimentadas. La elevada 
abundancia de presas en la termoclina 
explicaría la falta de correlación entre 
los índices RDs y la temperatura. En este 
sentido, se requerirían estudios en los que se 
determinen las relaciones RDs de las larvas, 
las abundancias de presas potenciales y los 
contenidos estomacales para poder determinar 
con certeza si el alimento representa o no un 
factor limitante.

Es sabido que las larvas de peces que cuentan 
con una disponibilidad de presas adecuada (en 
términos de calidad y cantidad) presentan una 
mayor tasa de crecimiento y una condición 
nutricional privilegiada. El hecho de que 
las larvas de anchoíta presenten una buena 
condición nutricional, reflejada en los altos 
valores del índice de condición, podría ser una 
evidencia de que dentro del área de estudio el 
alimento no resulta un factor limitante para el 
crecimiento y la supervivencia larval, aun en 
áreas con grandes concentraciones larvales y 
elevada competencia intraespecífica. 

Al evaluar los parámetros potencialmente 
explicativos de los valores de RDs en cada 
estación, el MLG arrojó como variables 
significativas la abundancia de nauplii y 
el volumen de organismos pertenecientes 
al plancton gelatinoso. La relación de la 
abundancia de nauplii con la condición 
larval fue positiva. Los nauplios de las 
especies pequeñas de copépodos constituyen 
las presas más frecuentes, seguidos por 
los huevos de copépodos. Sin embargo, las 
larvas de E. anchoita también consumen en 
menor proporción tintínidos, dinoflagelados, 
larvas de moluscos y diatomeas (Viñas and 
Ramírez 1996; Sato et al. 2011). Zenitani 
et al. (2007) realizaron una experiencia de 
acuario empleando larvas de E. japonicus 
alimentadas exclusivamente con larvas nauplii 
de copépodos. Estos autores observaron el 
incremento de la supervivencia larval (%/
día) conforme aumentaban las densidades 
de larvas nauplii, llegando a una asíntota 
de aproximadamente 89%/día a densidades 
mayores a 5000 nauplii/m3. En el presente 
trabajo, las densidades promedio de larvas 
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nauplii de copépodos fueron cercanas a 5000 
ind/m3 en la TN, donde se registró la mejor 
condición de las larvas de E. anchoita. A pesar 
de que las densidades de larvas nauplii 
fueron significativamente menores en la 
TS, la condición nutricional de las larvas de 
anchoíta fue buena, lo que indicaría que 
probablemente se alimentarían también de 
otras presas, además de las larvas nauplii de 
copépodos.

La segunda variable significativa, el 
volumen de cnidarios y ctenóforos de cada 
estación, presentó una relación negativa 
con la condición nutricional de E. anchoita. 
El plancton gelatinoso es considerado un 
depredador o competidor de las larvas 
de peces según la disponibilidad de otras 
presas en el ambiente (Alvariño 1985; Purcell 
1985, 1990, 1991; Chícharo 1998a, 1998b; 
Purcell and Arai 2001; Purcell et al. 2001). 
La competencia entre el plancton gelatinoso 
y E. anchoita podría ser de tipo directa por el 
alimento, o bien por el espacio, ya que una 
abundancia elevada de zooplancton gelatinoso 
dificultaría la obtención del alimento de las 
larvas de E. anchoita, disminuyendo así su 
condición nutricional. En la transecta TS se 
observó menor abundancia de larvas nauplii 
de copépodos y mayor densidad de plancton 
gelatinoso, lo cual evidenciaría el efecto de 
competencia interespecífica por el alimento. 
La combinación de una baja concentración de 
presas y una mayor concentración de posibles 
competidores podría causar la reducción de la 
condición nutricional, fenómeno observado en 
la transecta TS, donde la estructura frontal no 
se encontró presente. 

Dentro del área analizada, la transecta TN 
respondería a los postulados de la tríada de 
Bakun, ya que la estructura frontal garantiza 
la estabilidad de la columna de agua debido 
a la estratificación vertical, el enriquecimiento 
de nutrientes y la retención de los productos 
del desove dentro de un hábitat favorable. 
Esta transecta muestra densidades elevadas 
de larvas nauplii de copépodos y larvas de 
anchoíta, y también una mejor condición 
nutricional y de crecimiento de estas últimas 
(RDs>1, Gpf>1).

Por otra parte, para estimar la importancia de 
la inanición en el océano es necesario establecer 
calibraciones de laboratorio y determinar el 
valor crítico de la relación ARN/ADN por 
debajo del cual las larvas se encontrarían en 

inanición o próxima a ella. Sin embargo los 
índices ARN/ADN aquí obtenidos fueron 
superiores a los valores críticos de este índice 
reportados en la bibliografía, que típicamente 
se encuentran entre 1 y 3 (Ferron and Leggett 
1994; Foley et al. 2016). En particular para los 
clupeiformes, los índices ARN/ADN fluctúan 
entre 1 y 1.3 (Clemmesen 1994; Chícharo 
1997; Kimura et al. 2000), dependiendo de la 
temperatura y el estadio de desarrollo, entre 
otros factores.

La importancia de este tipo de estudios 
radica en que permiten determinar la 
existencia de zonas favorables para el 
crecimiento y la supervivencia de las larvas. 
Por otra parte, aportan información que 
puede ser considerada para establecer áreas 
restringidas y períodos de veda apropiados. 
En consecuencia, constituyen herramientas 
para el manejo integral de poblaciones 
sometidas a explotación pesquera.

Si bien E. anchoita constituye un recurso poco 
explotado en la actualidad, presenta una gran 
potencialidad. Debido a la situación pesquera 
mundial y regional, esta especie podría 
ser explotada de manera más intensa en el 
futuro. Por otra parte, en 2011 se concretó la 
certificación de la pesquería de la población 
bonaerense de anchoíta (Acta 31/2011 del 
Consejo Federal Pesquero), y en la actualidad 
se discute su importancia como especie piloto 
para aplicar el enfoque ecosistémico en el 
manejo de la pesquería, hechos que refuerzan 
la necesidad de profundizar los conocimientos 
sobre esta especie.
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