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RESUMEN 

El tiburón cocodrilo, Pseudocarcharias kamoharai, presenta importancia ecológica y 

económica, sin embargo, esta especie carece de planes de manejo pesqueros, no se cuentan con 

estadísticas de sus desembarques. El objetivo general de este trabajo consistió en determinar 

los parámetros de dinámica poblacional y demografía de P. kamoharai desembarcado en Santa 

Rosa, Ecuador, Océano Pacífico Suroriental, que sirva de soporte para los fines de manejo y 

conservación de este recurso pesquero. En el capítulo 2, se establecieron los siguientes objetivos 

específicos: analizar la estructura de tallas y masas corporales, determinar la relación longitud-

peso y el factor de condición relativo de P. kamoharai. Las muestras fueron obtenidas de los 

desembarques de la pesca artesanal en el puerto de Santa Rosa, en los periodos: junio de 2012-

mayo de 2013 y junio de 2017-mayo de 2018. Se registró el sexo, la longitud total (LT) en cm 

y la masa corporal total en g (MC), tanto en organismos de vida libre como en fetos. El tamaño 

de las hembras (n = 202) varió de 50 a 117 cm de LT. Las tallas de los machos (n = 206) 

estuvieron entre 72.5 y 110 cm de LT. Las hembras presentaron masas corporales entre 700 y 

7 100 g, y los machos de 2000 a 5000 g. Se observaron diferencias significativas entre las tallas 

y masas corporales por sexos. Los parámetros de las relaciones LT-MC obtenidos para los sexos 

combinados fueron: a = 0.015, b = 2.70, R2 = 0.79; en hembras fueron: a = 0.045, b = 2.48, R2 

= 0.80, para los machos: a = 0.098, b = 2.28, R2 = 0.66. En todos los casos, dichas relaciones 

mostraron un patrón de crecimiento hipoalométrico. El factor de condición relativo para sexos 

combinados varió entre Kr = 0.81 y 1.34; Kr = 0.84-1.34 para hembras Kr = 0.81-1.30 para 

machos, lo que indicó que la especie tuvo una condición nutricional saludable. El capítulo 3, 

tuvo como objetivos: describir la composición de la dieta y conocer los hábitos alimentarios, 

así como sus preferencias tróficas por sexos, años y estadios de madurez sexual. Se identificaron 

un total de 24 especies presas, de las cuales 16 fueron cefalópodos y 8 de peces óseos. Las 

principales presas fueron: el calamar bizco, Histioteuthis heteropsis; enoploluria rómbica, 

Ancistrocheirus lesueurii y la pota cárdena, Sthenoteuthis oualaniensis; calamar gigante, 

Dosidicus gigas y la pota saltadora, Ommastrephes bartramii. Se lo caracterizó como un 

depredador especialista que tuvo preferencia por cinco especies presas (Bi = 0.09). Su traslapo 

trófico fue alto tanto como hembras y machos (Cλ = 0.98), como para los años 2012-2013 y 

2017-2018 (Cλ = 0.91), así como para inmaduros y maduros (Cλ = 0.95). El nivel trófico fue 

de Tlk = 4.37. lo que indica un depredador tope de tipo consumidor cuaternario o carnívoro 

terciario. El capítulo 4, tuvo como objetivos: estimar las edades, los parámetros de crecimiento 

y longevidad. Un total de 328 organismos, de las cuales 158 eran hembras con tallas entre 69 y 

117 cm de longitud total, LT, y 170 fueron machos de 72.5 a 110 cm de LT. La relación entre 

el radio de la vértebra y la LT fue moderada (R2 = 0.63), lo cual indicó una relación entre el 

crecimiento de ambos. Las bandas de crecimiento fueron visibles con rojo de alizarina y eosina 

amarillenta. Las hembras registraron edades de 4 a 14 años y los machos de 4 a 12 años. La 

aplicación del enfoque multi-modelo para sexos combinados y por sexos separados, determinó 

que las ecuaciones más parsimoniosas fueron: el modelo de crecimiento de Von Bertalanffy 

con L0 fija (45.5 cm de LT), VBGM2P (L∞ = 118.4 cm de LT, k = 0.15) para sexos combinados 

con un peso de evidencia (Wi) a su favor con el 43.9%; crecimiento logístico (L∞ =109.5 cm de 

LT, k = 0.41, L0 = 33.1 cm de LT) para hembras con Wi = 28.4% y VBGM2P (L∞ = 110.4 cm 

de LT, k = 0.16) para machos con Wi = 39.4%. Ningún modelo obteuvo el suficiente peso de 

evidencia para ser declarado el de mejor ajuste. Las longevidades se calcularon en 18 años para 
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sexos combinados, 16 para hembras y 14 en los machos. El capítulo 5 tuvo como objetivo: 

describir las características de la biología reproductiva y la composición de la captura, en cuanto 

a individuos inmaduros y maduros sexualmente. La proporción sexual fue de 1H:1M, es decir, 

una hembra por cada macho y la de los fetos fue similar, 0.9H:1M. En las hembras maduras, se 

reporta por primera vez, la presencia de leche uterina o histotrofia y trofonemata en sus úteros. 

La hembra madura más pequeña fue de 89 cm de LT y la talla de madurez sexual estimada para 

las hembras de L50 = 91.2 (88.8-93.5), r = 0.3, y el 88% de la captura estaba compuesta por 

hembras maduras (n = 177). Mientras que, el macho maduro más pequeño fue de 79 cm de LT 

y la L50 = 84.8 cm de LT (83.2-86.4), r = 0.3, los machos maduros (n = 174) representaron el 

84% de las capturas. La gestación y época de nacimiento no pudieron ser establecidas debido a 

que se presentaron hembras grávidas de febrero a noviembre y las tallas de los fetos tenían 

distintos patrones de crecimiento. La talla de nacimiento fue de 45.5 cm de LT. La fecundidad 

fue de 4 fetos por camada, dos en cada útero (  = 3.6). El capítulo 6 tuvo como objetivo, 

determinar las tasas de mortalidad natural (M), pesca (F) y total (Z), y tasa de explotación (E), 

así como puntos biológicos de referencia (PBR) y tasa de remoción anual (R). Las estimaciones 

de M con base en los seis modelos para condrictios y osteíctios fue de 0.14 a 0.28, similar a los 

seis algoritmos diseñados para peces cartilaginosos, de 0.16 a 0.35, por lo que se consideró que 

esta mortalidad fue baja. La Z presentó valores de 0.08 a 0.51 y debido a que, tres estimaciones 

fueron menores que la M, no se los consideraron y sólo se tomó en cuenta la de Z = 0.51. Debido 

a que la Z = 0.51 y la M = 0.24, por diferencia, se obtuvo una F = 0.27, una mortalidad por 

pesca baja. La E tuvo valores de 0.21 a 0.53, lo que indica una sobreexplotación óptima al 

exceder el valor E optima de = 0.50. Los puntos biológicos de referencia obtenidos fueron F 

optima = 0.10 y 0.12, y la F límite = 0.16, los cuales indicaron que, los niveles de pesca óptima 

(mejor captura posible) con el fin de lograr una explotación del stock sostenible a largo plazo, 

van de 10 a 16% del esfuerzo pesquero aplicado para esta especie. El porcentaje de remoción 

anual (R = 21%) demostró que el 21% de la población estaba siendo removida. Los objetivos 

del capítulo 7, fueron determinar los parámetros demográficos de la especie, tales como la tasa 

neta reproductiva (R0), tiempo generacional (G), tiempo de duplicidad (tx2) y la tasa intrínseca 

de crecimiento poblacional (r) y la tasa finita de crecimiento poblacional (λ). Así mismo, 

estimar la respuesta de la especie con base en distintos escenarios de mortalidad (M y F). La 

tabla de vida construida, con base en el escenario considerando sólo la M, indicó que la 

población estaba en disminución en cuanto a su tamaño. La R0 fue de 0.92 crías hembras por 

generación lo que sugirió que la población disminuyó su tamaño. La G = 11.31 años, esto es, 

que deben transcurrir 11 años desde que nace la progenitora hasta que lo hagan sus crías. La r 

= -0.03, de ahí que, la población decreció ligeramente en un 3% su tamaño por año. La λ = 0.97, 

por lo que su población está decayendo en un 3% comúnmente. La tx2 = -24.59, por lo que, le 

tomará alrededor de 24 años a esta población para que aumente al doble de su tamaño 

poblacional actual. En los cuatro escenarios donde se aplicaron del 25, 50, 75 y 100% de pesca, 

todos los parámetros demográficos demostraron que es una especie vulnerable a la pesca debido 

a que tolera ningún tipo de explotación. Las medidas de un manejo pesquero son urgentes para 

el tiburón cocodrilo, ya que tiene sus patrones de historia de vida y parámetros demográficos 

propios de una especie que no es resiliente a ningún nivel de pesca. 

Palabras claves: hábitos alimentarios, edad y crecimiento, biología reproductiva, dinámica de 

poblaciones, análisis demográfico.  
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ABSTRACT 

The crocodile shark, Pseudocarcharias kamoharai, that presents ecological and economic 

importance; however, this species lacks fishing management plans, there are no statistics of its 

landings. The objective of this work consisted in determining the population dynamics and 

demographics parameters of P. kamoharai landed in Santa Rosa, Ecuador, Eastern Equatorial 

Pacific Ocean, to serve as support for the management and conservation of this fishing resource. 

In the chapter 2, it established the following specific objectives: to analyze the size and total 

body mass structures, to determine the length-body mass relationship, and relative condition 

factor of the P. kamoharai. The samples were taken from the landings of the artisanal fishery 

in the Santa Rosa port, from June 2012 to May 2013, and from June 2017 to May 2018. Sex, 

total length (TL, cm) and the total body mass (BM, g), both in free swimmer individuals and 

fetuses, were recorded. The size of females (n = 202) ranged from 50 to 117 cm total length, 

while the size of males (n = 206) ranged from 72.5 to 110 cm TL. The total body mass for 

females was between 700 and 7 100 g and from 2 000 to 5 000 g for males. Significant 

differences were observed between sizes and body mass for females and males. TL-BM 

relationship parameters for the combined sexes were a = 0.015, b = 2.70, R2 = 0.79; for females: 

a = 0.045, b = 2.48, R2 = 0.80, and for males a = 0.098, b = 2.28, R2 = 0.66. In all cases, such 

relationship patterns were hypoallometric. The relative condition factor for combined sex 

ranged between Kr = 0.81 and 1.34 (Kr = 0.84-1.34 for females and Kr = 0.81-1.30 for males), 

which demonstrated that this species had a healthy nutritional condition. In the chapter 3, the 

objective was to determine the diet composition and feeding habits of the crocodile shark, at a 

general level, as well as by sex, year, and sexual maturity stage. The number of stomach 

contents analyzed in this study was sufficient to describe its diet, as the asymptote was reached 

at 100 digestive tracts. A total of 24 prey species were identified, out of which 16 were 

cephalopods and eight bony fishes. The main identified prey species were the cockeyed squid, 

Histioteuthis heteropsis, the sharpear enope squid, Ancistrocheirus lesueurii, the purpleback 

flying squid, Sthenoteuthis oualaniensis, the Jumbo flying squid, Dosidicus gigas, and the neon 

flying squid, Ommastrephes bartramii. Pseudocarcharias kamoharai was considered a specialist 

predator that preferred five prey species (Bi = 0.09), and differences were observed by sex, 

years, and maturity stages. The trophic overlap was high in both females and males (Cλ = 0.98) 

between the years 2012–2013 and 2017–2018 (Cλ = 0.91), as well as between immature and 

mature individuals (Cλ = 0.95). The trophic level was Tlk = 4.37, which indicates that this 

species is a quaternary consumer or a tertiary carnivore. The chapter 4, it established three 

specific objectives: to estimate ages, parameters of the growth and longevity. A number of 328 

organisms were analyzed, 158 females (69 to 117 cm total length, TL) and 170 males (72.5 to 

110 cm TL). The relationship between the vertebra’s radius and TL was moderate (r2 = 0.63), 

indicating a relation between structure growth and the organism’s size. Females were four to 

14 years old and males were four to 12 years. The multimodal approach determined that the 

suitable equations were: The Von Bertalanffy growth function model with a fixed L0 (45.5 cm 

TL), VBGM2P (L∞ = 118.4 cm TL, k = 0.15) for combined sexes with a weight of evidence 

(Wi) to its favour of 43.9%; logistic growth model (L∞ = 109.5 cm TL, k = 0.41, L0 = 33.1 cm 

TL) for females with Wi = 28.4% and VBGM2P (L∞ = 110.4 cm TL, k = 0.16) for males with 

a Wi = 39.4%. No model obtained a sufficient evidence to be declared the best adjusted. The 

calculated longevities were 18 years for combined sexes, 16 for females, and 14 for males. In 
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the chapter 5, it had as objective: to describe the characteristics of the reproductive biology and 

determine the capture composition of immature and mature individuals. The sex ratio was 

1F:1M, that is, one female for each male, and that of the fetuses was similar, 0.9F:1M. In mature 

females, the presence of uterine milk or histotrophy and trofonemata in their uteri is reported 

for the first time. The smallest mature female was 89 cm TL and the estimated size at sexual 

maturity for L50 females = 91.2 (88.8-93.5), r = 0.3, and 88% of the catch was made up of 

mature females (n = 177). Whilst, the smallest mature male was 79 cm TL and L50 = 84.8 cm 

TL (83.2-86.4), r = 0.3, mature males (n = 174) represented 84% of the captures. The gestation 

and birth seasons could not be established because pregnant females occurred from February to 

November and the fetuses had different sizes without showing a defined growth pattern. The 

birth size was TL 45.5 cm. Fecundity was 4 fetuses per litter, two in each uterus (  = 3.6). The 

chapter 6 had the objective of determining the natural mortality rates (M), fishing (F) and total 

(Z), and exploitation rate (E), as well as biological reference points (BRP) and annual removal 

rate (R). The estimates of M based on the six models for chondrichthyans and osteichthyans 

were 0.14 to 0.28, similar to the six algorithms designed for cartilaginous fish, from 0.16 to 

0.35, so this mortality was considered low. The Z presented values from 0.08 to 0.51 and 

because three estimates were less than the M, they were not considered and only the one with 

Z = 0.51 was taken into account. Because Z = 0.51 and M = 0.24, by difference, a F = 0.27 was 

obtained, a low fishing mortality. The E had values from 0.21 to 0.53, indicating optimal 

overexploitation by exceeding the optimal E value of = 0.50. The BRP obtained were optimal 

F = 0.10 and 0.12, and the limit F = 0.16, which indicated that the optimal fishing levels (best 

possible catch) in order to achieve long-term sustainable stock exploitation, the range from 10 

to 16% of the fishing effort applied for this species. The annual removal rate (R = 21%) showed 

that 21% of the population was being removed. The objectives of chapter 7 were to determine 

the demographic parameters of the species, such as the net reproductive rate (R0), generation 

time (G), duplication time (tx2) and the intrinsic rate of population growth (r) and the finite 

population growth (λ). Likewise, estimate the response of the species based on different 

mortality scenarios (M and F). The life table constructed, based on the scenario considering 

only M, indicated that the population was decreasing in size. The R0 was 0.92 female offspring 

per generation, which suggested that the population decreased in size. The G = 11.31 years, that 

is, 11 years must pass from the time the parent is born until her offspring are born. The r = -

0.03, hence the population decreased slightly in size by 3% per year. The λ = 0.97, so its 

population is declining by 3% commonly. The tx2 = -24.59, therefore, it will take around 24 

years for this population to increase to double its current population size. In the four scenarios 

where 25, 50, 75 and 100% fishing was applied, all demographic parameters showed that it is 

a species vulnerable to fishing because it tolerates any type of exploitation. Fisheries 

management measures are urgent for crocodile shark since it has its own life history patterns 

and demographic parameters for a specie that is not resilient to any fishing level. 

Key words: length-body mass relationship, feeding habits, age and growth, longevity, 

reproductiv biology, population dynamics, demographic analysis.  
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“Como no estás experimentado en las cosas del mundo, todas aquellas que tienen cierto 

grado de dificultad, te parecen imposibles… Confía en el tiempo, que suele dar dulces 

salidas, a muchas amargas dificultades...” 

El ingenioso hidalgo don Quijote de la Mancha (1605)  

Miguel de Cervantes Saavedra (1547-1616) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



viii 
 

DEDICATORIA 

A mi bello país, Ecuador, lugar mágico, biodiverso y lleno de encantos. ¡Qué viva el Ecuador! 

A mi familia: madre, hermanas y hermanos, cuñados y cuñadas, sobrinos y sobrinas. 

A mi hijo, Jesús Sebastián Calle Gómez, por ser mi fuente de inspiración diaria, estímulo y mi 

todo. 

A Ana Rosa Hernández Téllez, por todo el amor, la amistad, cariño, paciencia y haberme 

acompañado en esta linda travesía del doctorado. ¡Te amo Ani!  

A mi México, lindo y querido. ¡Qué viva México! 

A mis amigos y amigas de Ecuador por estar siempre pendientes de mi, por gozar de mis logros 

y escucharme en las adversidades. 

A mis amigos y amigas de México, de la maestría y doctorado, por ser mi familia allá, por 

hacerme sentir uno más de ustedes y por enseñarme que la amistad es un tesoro invaluable. 

A mis estimados profesores y profesoras de la escuela, colegio, licenciatura, maestría y 

doctorado. 

A mis estudiantes de las distintas universidades en las que he podido colaborar. 

A los tiburones, grandes reyes del mar.  

 

  



ix 
 

AGRADECIMIENTOS 

A la Embajada de México en Ecuador; al gobierno de México, a la Secretaría de Relaciones 

Exteriores y al Instituto Nacional de Migración, por todas las facilidades brindadas mediante la 

otorgación de la visa de estudiante y residencia permanente para mi estadía en este hermoso 

país. 

Al Consejo Nacional de Humanidades, Ciencia y Tecnología (CONHACYT) por la beca de 

manutención otorgada (CVU: 271650) para mis estudios de Doctorado en Ciencias con 

mención en Recursos Acuáticos de la Facultad de Ciencias del Mar, Universidad Autónoma de 

Sinaloa. 

A la Facultad de Ciencias del Mar de la Universidad Autónoma de Sinaloa por permitirme ser 

parte de sus distinguidos y selecto grupo de estudiantes de posgrado y darme todo el apoyo 

durante mi formación académica. 

Al Dr. Emigdio Marín Enríquez, por haber aceptado el dirigir esta tesis, gracias por todo su 

tiempo, consejos y sugerencias para que este trabajo mejore y mejore cada día más. Muchas 

gracias por todo doc Millo. 

Al Dr. Eugenio Alberto Aragón Noriega, por haber ayudado tanto, por dirigir tan acertadamente 

este trabajo, por motivarme a hacer las cosas siempre bien y de la mejor manera. Por sus valiosas 

sugerencias, apoyo y ver las cosas desde otro punto de vista y ser lo más objetivo posible. Nunca 

tendré las palabras adecuadas para decirle lo agradecido que he estado, estoy y estaré siempre 

con usted. Muchas gracias por todo doc Beto. 

Al Dr. Javier Tovar-Ávila, por toda la paciencia, sugerencias y siempre buscar la respuesta más 

completa y correcta a la pregunta planteada. Por haberme apoyado siempre y en todo momento. 

Muchas gracias por todo doc Javi. 

Al Dr. Juan Franciso Arzola, por haberme motivado para que siempre siga adelante. Por las 

sugerencias y exhortarme a hacer un buen trabajo y de calidad. Muchas gracias por todo doc 

Arzola. 

Al Dr. Jorge Payan Alejo, por haberme brindado sugerencias para que este trabajo sea de la mejor 

calidad posible. Muchas gracias por todo doc Jorge. 

Al Dr. Guillermo Rodríguez-Domínguez, por haberme enseñado a elegir, armar y modelar en los 

capítulos de esta tesis, por toda la paciencia que me tuvo y abrir mis ojos para hacer una correcta 

interpretación de los resultados. Por haber estado ahí siempre cuando discutíamos sobre los resultados 

que obtenía. Por todo ese apoyo, dentro y fuera de la universidad. Muchas gracias por todo doc 

Guillermo. 



x 
 

Al Dr. José Adán Félix Ortiz, por haber apoyado en todas las gestiones para que mi permanencia en la 

universidad sea de lo más grata, a pesar de todas las dificultades presentadas. Por recibirme en su oficina 

siempre de la mejor manera. Muchas gracias por todo doc Adán. 

Al Dr. Martín Frías Espericueta y Dra. Maricela Aguilar, por toda su amistad, consejos y guía en la 

preparación de mi examen predoctoral. Muchas gracias por todo doc Martín y doc Maricela.  

A la Dra. Rebeca Sánchez Cárdenas, por toda su amistad, por haberme acogido en su laboratorio y 

haberme soportado durante tanto tiempo. Gracias por enseñarme que hay que poner la mejor cara ante 

las dificultades, a sacudirme y entregar siempre lo mejor de mi. Muchas gracias por todo doc Becky.  

A mis queridos profesores, Dr. Cristóbal Román Reyes, Dr. Raúl Pérez González y Dra. por haber tenido 

el privilegio de haber recibido sus conocimientos y experiencias en el aula de clases.  

A la L.I. Nérika Azucena Benitez Pardo, por toda la gestión, ayuda y amistad brindadas a lo largo de 

todo este proceso de formación del doctorado. Gracias por todos los consejos dados a nivel técnico y 

personal. Muchas gracias por todo Nerikita.  

A mis amigos y compañeros de la promoción, del posgrado y la facultad, pero en especial muchas gracias 

a Adán Félix, Víctor Lawrencez y José Villanueva. Muchas gracias mis queridos amigos por haber 

compartido sus tiempos y alta calidad de seres humanos con un servidor.  

A mis amigas y compañeras de Laboratorio de Ecología pesquera, Amayrani Tirado, Nurenskaya Vélez 

y María Maldonado, muchas gracias por todo el apoyo recibido por parte de ustedes. 

 

 

 

 

  



xi 
 

ÍNDICE 

Contenido                   Página  

RESUMEN............................................................................................................................... iii 

ABSTRACT ............................................................................................................................... v 

DEDICATORIA .................................................................................................................... viii 

AGRADECIMIENTOS .......................................................................................................... ix 

ÍNDICE .................................................................................................................................... xi 

ÍNDICE DE FIGURAS......................................................................................................... xiii 

ÍNDICE DE TABLAS.......................................................................................................... xvii 

CAPÍTULO 1. GENERALIDADES ....................................................................................... 1 

1.1 Introducción ....................................................................................................................................... 1 

1.2 Antecedentes ...................................................................................................................................... 3 

1.3 Planteamiento del problema ............................................................................................................... 8 

1.4 Justificación ....................................................................................................................................... 9 

1.5 Hipótesis de investigación ............................................................................................................... 10 

1.6 Objetivos .......................................................................................................................................... 11 

1.7 Área de estudio ................................................................................................................................ 11 

CAPÍTULO 2. ESTRUCTURA DE TALLAS, RELACIÓN LONGITUD-MASA 

CORPORAL Y FACTOR DE CONDICIÓN RELATIVO ................................................ 19 

2.1 Introducción ..................................................................................................................................... 19 

2.2 Materiales y métodos ....................................................................................................................... 20 

2.3 Resultados ........................................................................................................................................ 22 

2.4 Discusión ......................................................................................................................................... 31 

2.5 Conclusiones .................................................................................................................................... 36 

CAPÍTULO 3. ECOLOGÍA TRÓFICA ............................................................................... 37 

3.1 Introducción ..................................................................................................................................... 37 

3.2 Materiales y métodos ....................................................................................................................... 38 

3.3 Resultados ........................................................................................................................................ 42 

3.4 Discusión ......................................................................................................................................... 48 

3.5 Conclusiones .................................................................................................................................... 50 

CAPÍTULO 4. EDAD Y CRECIMIENTO ........................................................................... 52 



xii 
 

4.1 Introducción ..................................................................................................................................... 52 

4.2 Materiales y métodos ....................................................................................................................... 54 

4.3 Resultados ........................................................................................................................................ 60 

4.4 Discusión ......................................................................................................................................... 71 

4.5 Conclusiones .................................................................................................................................... 76 

CAPÍTULO 5. BIOLOGÍA REPRODUCTIVA .................................................................. 78 

5.1 Introducción ..................................................................................................................................... 78 

5.2 Materiales y métodos ....................................................................................................................... 80 

5.3 Resultados ........................................................................................................................................ 82 

5.4 Discusión ......................................................................................................................................... 90 

5.5 Conclusiones .................................................................................................................................... 99 

CAPÍTULO 6. DINÁMICA POBLACIONAL .................................................................. 100 

6.1 Introducción ................................................................................................................................... 100 

6.2 Materiales y métodos ..................................................................................................................... 102 

6.3 Resultados ...................................................................................................................................... 108 

6.4 Discusión ....................................................................................................................................... 113 

6.5 Conclusiones .................................................................................................................................. 119 

CAPÍTULO 7. DEMOGRAFÍA .......................................................................................... 121 

7.1 Introducción ................................................................................................................................... 121 

7.2 Materiales y métodos ..................................................................................................................... 122 

7.3 Resultados ...................................................................................................................................... 126 

7.4 Discusión ....................................................................................................................................... 139 

7.5 Conclusiones .................................................................................................................................. 144 

8. LITERATURA CITADA ................................................................................................. 146 

9. ANEXOS ............................................................................................................................ 181 

Anexo 9.1. Primer artículo científico publicado sobre el capítulo 2. ................................................... 181 

Anexo 9.2. Segundo artículo científico publicado, derivado del capítulo 3. ....................................... 182 

Anexo 9.3. Tercer artículo científico publicado sobre el capítulo 4. ................................................... 183 

Anexo 9.4. Cuarto artículo científico publicado y derivado del capítulo 5. ........................................ 184 

 

 



xiii 
 

ÍNDICE DE FIGURAS 

Figura                             Página 

Figura 1. Localización de los sistemas de corrientes marinas y masas de agua en el Océano 

Pacífico Ecuatorial Oriental (Parks y Tribes S/N). ................................................................... 13 

Figura 2. Mapa del Ecuador: Ubicación geográfica del área de estudio, Santa Rosa, dentro del 

perfil costero. ............................................................................................................................ 17 

Figura 3. Distribución de frecuencias de longitudes del tiburón cocodrilo P. kamoharai por 

sexos en Santa Rosa, Ecuador, Océano Pacífico Suroriental, durante junio de 2012-mayo de 

2013 y junio de 2017-mayo de 2018. ........................................................................................ 24 

Figura 4. Distribución de frecuencias de pesos del tiburón cocodrilo Pseudocarcharias 

kamoharai por sexos en el Océano Pacífico ecuatoriano. ........................................................ 24 

Figura 5. Relación entre la longitud total y el peso total del tiburón cocodrilo Pseudocarcharias 

kamoharai por (a) sexos combinados, (b) hembras y (c) machos en el Océano Pacífico 

ecuatoriano. ............................................................................................................................... 26 

Figura 6. Relación entre la longitud total y el peso total de Pseudocarcharias kamoharai para 

los años (a) 2012-2013 y (b) 2017-2018 en el Océano Pacífico ecuatoriano. .......................... 28 

Figura 9. Curva acumulativa general de especies presas consumidas por Pseudocarcharias 

kamoharai en Santa Rosa, provincia de Santa Elena, Ecuador, océano Pacífico. La flecha indica 

el número de estómagos con contenido gástrico donde la curva alcanza ser asíntótica. Las barras 

señalan la desviación estándar de cada estómago analizado. ................................................... 43 

Figura 10. Valores del índice de importancia relativa por presas-específicas (%PSIRI) de 

Pseudocarcharias kamoharai para hermbras y machos por cada especie principal y otras que 

componen su dieta en el océano Pacífico. ................................................................................ 45 

Figura 11. Valores del índice de importancia relativa por presas-específicas (%PSIRI) de 

Pseudocarcharias kamoharai para individuos del 2012-2013 y 2017-2018 para cada especie 

presa principal que componen sus dietas en aguas de Ecuador. ............................................... 46 

Figura 12. Valores del índice de importancia relativa por presas-específicas (%PSIRI) de 

Pseudocarcharias kamoharai para organismos inmaduros y maduros para cada especie presa 

principal que componen sus dietas en el océano Pacífico Suroriental. ..................................... 47 

Figura 13. Distribución de frecuencias de longitudes del tiburón cocodrilo, P. kamoharai, por 

sexos en Santa Rosa, Ecuador, empleados para el estudio de la edad y el crecimiento. .......... 61 

Figura 14. Vértebras de Pseudocarcharias kamoharai teñidas con (a) rojo de alizarina S al 

0.01% de una hembra de 105.5 cm de LT de 11 años de edad y (b) con eosina amarillenta al 



xiv 
 

5% de una hembra de 86.5 cm de LT de 9 años; (f = foco, mpn = marca de pre-nacimiento, mn 

= marca de nacimiento, bo = borde opaco). .............................................................................. 62 

Figura 15. Relación entre el radio de la vértebra y la longitud total de P. kamoharai para sexos 

combinados en el Océano Pacífico Suroriental. ....................................................................... 63 

Figura 16. Distribución de frecuencias de edades del tiburón cocodrilo, P. kamoharai para 

hembras y machos. .................................................................................................................... 64 

Figura 17. Diferencias de años en las asignaciones de edades por los tres lectores para P. 

kamoharai, (círculos = promedios, barras = desviación estándar y línea diagonal = línea de 

concordancia). ........................................................................................................................... 65 

Figura 18. Porcentaje del tipo de borde del centro de las vértebras de Pseudocarcharias 

kamoharai, durante el periodo de estudio. ................................................................................ 66 

Figura 19. Variación mensual de la tasa de incremento marginal en Pseudocacharias 

kamoharai; (círculos = media, línea = tendencia). ................................................................... 66 

Figura 20. Curvas de crecimiento de P. kamoharai por (a) sexos combinados, (b) hembras y 

(c) machos, (marcadores en rojo = edades y tallas estimadas; marcadores en negro = edades y 

tallas observadas). ..................................................................................................................... 67 

Figura 21. Curva de crecimiento del modelo de Von Bertalanffy con dos parámetros y L0 fija 

para sexos combinados de Pseudocarcharias kamoharai en el Oceáno Pacífico ecuatoriano. 68 

Figura 22. Curva de crecimiento del modelo logístico para hembras de Pseudocarcharias 

kamoharai, basada en las estimaciones de las edades. ............................................................. 69 

Figura 23. Curva de crecimiento del modelo de Von Bertalanffy con dos parámetros y L0 fija 

para machos de Pseudocarcharias kamoharai. ........................................................................ 70 

Figura 24. Sistemas reproductivos de hembras de Pseudocarcharias kamoharai, en diferentes 

estadios de madurez sexual; (a) inmaduras, (b) en maduración y (c) maduras grávidas. ......... 85 

Figura 25. Sistemas reproductivos de machos de Pseudocarcharias kamoharai, en diferentes 

estadios de madurez sexual; (a-b) en maduración y (c-d) maduros. ......................................... 86 

Figura 26. Talla media de madurez sexual por sexos de Pseudocarcharias kamoharari en el 

océano Pacífico ecuatoriano. (a) Hembras y (b) machos; círculos = datos observados, línea = 

modelo logístico y líneas punteadas = intervalos de confianza al 95%. ................................... 87 

Figura 27. Variación mensual de las tallas promedios de los fetos de Pseudocarcharias 

kamoharai (círculos = promedio, barras de error = desviación estándar, * = feto macho no 

medido). .................................................................................................................................... 88 

Figura 28. Fetos de Pseudocarcharias kamoharari en fase media de desarrollo, 33 cm de LT 

(arriba) y fase avanzada, 37 cm de LT (abajo). ........................................................................ 89 



xv 
 

Figura 29. Valores de las tasas instantánea de mortalidad natural (M) y anual de mortalidad 

natural (HM) de Pseudocarcharias kamoharai en aguas del Pacífico ecuatoriano, estimados con 

diferentes métodos empleados comúnmente en osteíctios y condrictios. (1) Alverson y Carney 

(1975); (2) Rickhter y Efanov (1976); (3) Pauly (1980), y (4-6) tres modelos de Jensen (1996). 

La línea cortada representa a la M promedio y la línea contínua, a la HM media. .................. 109 

Figura 30. Estimaciones de las tasas instantánea de mortalidad natural (M) y anual de 

mortalidad natural (HM) de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, basados en 

distintos modelos utilizados específicamente para peces cartilaginosos. (1-2) Frisk et al. (2001); 

(3-4) Then et al. (2015); (5) Zhao et al. (2022) y (6) de la literatura relacionada con tiburones 

del orden Lamniformes. La línea cortada amarilla representa a la M promedio y la línea contínua 

azul, a la HM media. ................................................................................................................ 109 

Figura 31. Estimaciones de la tasa de explotación de Pseudocarcharias kamoharai en aguas 

ecuatorianas, estimadas a través de tres métodos. La línea cortada representa a la tasa de 

explotación óptima según el rendimiento máximo sostenible y la línea contínua, al promedio de 

los valores obtenidos para la especie. ..................................................................................... 111 

Figura 32. Ditribución de frecuencias de longitudes de Pseudocarcharias kamoharai, y sus 

paráemetros poblacionales de referencia. La línea amarilla representa a la talla óptima de 

captura promedio según el rendimiento máximo sostenible (Lopt); la línea azul, a la talla de 

madurez sexual poblacional y la línea roja, a la longitud asintótica de los individuos. ......... 112 

Figura 33. Tasa de supervivencia de Pseudocarcharias kamoharai en aguas del Pacífico 

ecuatoriano, teniendo en cuenta la mortalidad natural. ........................................................... 127 

Figura 34. Distribución estable de la edad de Pseudocarcharias kamoharai, calculada a partir 

de los parámetros de la tabla de historia de vida, sin mortalidad por pesca. .......................... 128 

Figura 35. Valor reproductivo de Pseudocarcharias kamoharai, estimado con base en los 

parámetros de la tabla de historia de vida, considerando la mortalidad natural. .................... 129 

Figura 36. Esperanza de vida de Pseudocarcharias kamoharai, con base en los parámetros de 

la tabla de historia de vida, teniendo en cuenta solo la mortalidad natural. ........................... 130 

Figura 37. Tasas de superviencia de Pseudocarcharias kamoharai en aguas del Pacífico 

ecuatoriano, con diferentes escencarios de pesca. (a) Mortalidad natural de M = 0.24 y por pesca 

del F = 0.25, (b) mortalidad natural de M = 0.24 y por pesca de F = 0.50, (c) mortalidad natural 

de M = 0.24 y por pesca de F = 0.75, (d) mortalidad natural de M = 0.24 y por pesca de F = 

1.00.......................................................................................................................................... 134 

Figura 38. Distribución estable de la edad de Pseudocarcharias kamoharai, estimada a partir 

de los parámetros de la tabla de historia de vida, con mortalidad natural y con diferentes tasas 

de mortalidad por pesca (F): (a) F = 0.25, (b) F = 0.50, (c) F = 0.75 y (d) F = 1.00. ............ 136 



xvi 
 

Figura 39. Valores reproductivos de Pseudocarcharias kamoharai, con base en los parámetros 

de la tabla de historia de vida, considerando la mortalidad natural (M = 0.24) y diferentes 

escenarios de mortalidad por pesca (F): F = 0.25, F = 0.50, F = 0.75 y F = 1.00.................. 137 

Figura 40. Esperanza de vida de Pseudocarcharias kamoharai, estimada con base en los 

parámetros de la tabla de historia de vida, teniendo en cuenta la mortalidad natural (M = 0.24) 

y cuatro escenarios de mortalidad por pesca (F): F = 0.25, F = 0.50, F = 0.75 y F = 1.00. .. 138 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



xvii 
 

ÍNDICE DE TABLAS 

                                                                                                                                                      

Tabla                                                                                                                                 Página 

Tabla I. Parámetros de las relaciones longitud-masa corporal de algunas especies de tiburones 

del Orden Lamniformes. SC = sexos combinados, H = hembras, M = machos, NO = 

Noroccidental, NE = Nororiental, SE = Suroriental. El orden taxonómico está basado en Van 

der Laan et al. (2023). ............................................................................................................... 33 

Tabla II. Especies presas consumidas por Pseudocarcharis kamoharai en Santa Rosa, Ecuador, 

océano Pacífico, durante junio de 2012-mayo de 2013 y junio de 2017-mayo de 2018 y sus 

índices respectivos: porcentajes en número (%N), porcentaje en masa (%M), porcentaje de 

frecuencia de ocurrencia (%FOi), porcentaje de abundancia por presa-específica (%Ni), 

porcentaje de masa por presa-específica (%TMi) e índice de importancia relativa por presa-

específica (%PSIRI). ................................................................................................................. 44 

Tabla III. Técnicas empleadas para realzar las bandas de crecimiento y la lectura de edad en 

P. kamoharai en aguas del Océano Pacífico Ecuatorial Oriental. ............................................. 55 

Tabla IV. Modelación del crecimiento en P. kamoharai mediante las 2 funciones de Von 

Bertalanffy, Gompertz, Logístico y Richards. .......................................................................... 68 

Tabla V. Modelos de crecimiento empleados para la obtención de los parámetros en hembras 

P. kamoharai con cinco funciones. ........................................................................................... 69 

Tabla VI. Modelos de crecimiento utilizados en la obtención de los parámetros para los machos 

de P. kamoharai. ....................................................................................................................... 70 

Tabla VII. Longevidades estimadas de acuerdo a dos modelos, Taylor (1962) y Fabens (1965), 

aplicados en P. kamoharai. ....................................................................................................... 71 

Tabla VIII. Parámetros de crecimiento de algunas especies de tiburones del Orden 

Lamniformes (n = número; k = coeficiente de crecimiento y L∞ = longitud asintótica). El orden 

taxonómico está basado en Van der Laan et al. (2023). H = hembras, M = machos y SC = sexos 

combinados. .............................................................................................................................. 75 

Tabla IX. Proporciones sexuales mensuales de Pseudocarcharias kamoharai en un año tipo en 

el océano Pacífico ecuatoriano, para individuos libres y fetos. Grados de libertad = 1. .......... 83 

Tabla X. Proporciones sexuales de Pseudocarcharias kamoharai por tallas en el océano 

Pacífico Tropical Oriental. Grados de libertad = 1. .................................................................. 83 

Tabla XI. Parámetros reproductivos de algunas especies de tiburones del orden Lamniformes. 

SC = sexos combinados, H = hembras y M = machos. El orden taxonómico está basado en Van 

der Laan et al. (2023). ............................................................................................................... 96 



xviii 
 

Tabla XII. Valores agrupados de los métodos de estimación de las tasas instantánea de 

mortalidad natural (M) y anual de mortalidad natural (HM) de Pseudocarcharias kamoharai en 

el océano Pacífico Tropical Oriental. ...................................................................................... 110 

Tabla XIII. Valores estimados de las tasas instantánea de mortalidad total (Z) y anual de 

mortalidad total (HZ) de Pseudocarcharias kamoharai en el Pacífico de Ecuador. ............... 111 

Tabla XIV. Valores estimados de las tasas instantánea de mortalidad natural (M), por pesca (F) 

y total (Z) de algunas especies de tiburones y rayas, incluyendo a Pseudocarcharias kamoharai 

del Pacífico ecuatoriano. La Z fue estimada a partir de la sumatoria entre M y F. El arreglo 

taxonómico de las especies fue de acuerdo a Van der Laan et al. (2023). ............................. 115 

Tabla XV. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

considerando solo la mortalidad natural. ................................................................................ 127 

Tabla XVI. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

con base en la mortalidad natural y la mortalidad por pesca de 0.25. .................................... 131 

Tabla XVII. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

basada en la mortalidad natural y la mortalidad por pesca de 0.50. ....................................... 131 

Tabla XVIII. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

proyectada con valores de la mortalidad natural y mortalidad por pesca de 0.75. ................. 132 

Tabla XIX. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

estimada con la mortalidad natural y mortalidad por pesca de 1.00. ...................................... 133 

Tabla XX. Parámetros demográficos estimados de la tabla de historia de vida de 

Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, con base en la mortalidad natural de M = 

0.24 y distintas intensidades de mortalidad por pesca. ........................................................... 135 

 

 

 

 

 

 

 

 



1 
 

CAPÍTULO 1. GENERALIDADES 

1.1 Introducción 

De las 1433 especies de condrictios reportados, 555 especies son de tiburones, 821 de rayas y 

57 de quimeras (Fricke et al. 2022). Este grupo de peces cartilaginosos tiene patrones de 

historias de vida muy variados con respecto a su crecimiento, edad o talla de madurez sexual, 

fecundidad, periodos de gestación y longevidad (Compagno 1990, Dulvy y Reynolds 1997, 

Cortés 2000, Goodwin et al. 2002, 2005). Sin embargo, la amenaza más grande a estas 

comunidades de peces es la mortalidad por pesca, de ahí que la respuesta a esta elevada 

mortalidad y el riesgo de alcanzar el estado de amenazadas o riesgo de extinción, depende 

enormemente de sus historias de vida poblacionales (Dulvy y Forrest 2010). Siendo así, la 

información sobre sus estados poblacionales y cómo estos responden a dicha mortalidad, es 

fundamental para tomar decisiones de manejo para las especies capturadas o en peligro de 

extinción (Simpfendorfer 2005). Además, la mayoría de las poblaciones de tiburones y rayas 

pueden resistir sólo niveles modestos de mortalidad antes de presentar síntomas de agotamiento 

y colapso del stock (Camhi et al. 1998, Musick 1999, Cortés 2000) pudiendo declinar más 

rápidamente que otros peces óseos (Sminkey & Musick 1995, 1996).  

Dentro de los condrictios, está el tiburón cocodrilo Pseudocarcharias kamoharai (Matsubara 

1936) que es la única especie de la familia Pseudocarhariidae (Orden Lamniformes). Su 

distribución es circuntropical, se lo encuentra en los Océanos Pacífico, Atlántico e Índico 

(Compagno et al. 2005). Es un organismo de talla pequeña (122 cm de longitud total, LT). Su 

ocurrencia va de esporádica a localmente abundante; oceánico, pero a veces costero; 

epipelágico y mesopelágico, habita desde la superficie hasta profundidades de 590 m (Ebert 

2016).  

Pseudocarcharias kamoharai es capturado a nivel mundial, como captura incidental de 

pesquerías industriales de palangre pelágico en aquellas que se tienen como objetivo al pez 

espada, Xiphias gladius, y túnidos (Familia Scombridae) (Hazin et al. 1990). También es 

capturada con otros métodos de pesca tales como redes agalleras (Compagno 2001). A nivel 

global, se tiene un registro de desembarques de 14 t para el 2007 durante el periodo 1950–2016 

(FAO 2021).  
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En Ecuador, su pesca es dirigida e incidental, y según Martínez-Ortiz y García-Domínguez 

(2013), se la captura tanto a nivel artesanal como industrial, y sirve para consumo local. Dentro 

de los principales puertos de desembarque se encuentran: Esmeraldas (provincia de 

Esmeraldas), Manta y Daniel López (provincia de Manabí), Santa Rosa y Anconcito (provincia 

de Santa Elena). Los tipos de embarcaciones que se emplean son de fibra de vidrio y madera 

(artesanales) y barcos de madera (industriales); los artes de pesca son: palangre superficial, red 

de enmalle superficial y red de arrastre. A pesar de su importancia comercial en Ecuador, no 

existen estadísticas actuales de sus desembarques.  Durante el periodo septiembre de 2007-

diciembre de 2011, se desembarcaron 37 748 t de condrictios que englobaron más de 30 

especies, entre tiburones y rayas (Subsecretaría de Recursos Pesqueros 2013), y de las cuales 

0.73 t eran de P. kamoharai. Es importante destacar que, desde ese tiempo hasta la actualidad, 

no se tienen registros de la especie y existe un alto consumo local en Salinas (Santa Elena) en 

esta última década. Mientras que, en los otros países de la región del Océano Pacífico Oriental 

Tropical (OPOT), desde México hasta Perú, no existe información disponible sobre sus 

capturas. 

Por otro lado, dentro de los aspectos de mayor importancia en la biología y ecología de las 

especies se encuentran la alimentación, edad y crecimiento, biología reproductiva, dinámica 

poblacional y demografía. La alimentación, es un proceso mediante el cual un organismo 

ingiere a otro con el fin de satisfacer sus necesidades fisiológicas para crecer, desarrollarse y 

reproducirse. La alimentación permite conocer aspectos relacionados con la fisiología y el 

comportamiento de una especie, puesto que parte del alimento ingerido es utilizado para la 

natación, respiración, reproducción, mientras que, la otra se pierde en forma de calor (Tresierra-

Aguilar y Culquichicón-Malpica 1995).    

La edad se refiere a una descripción cuantitativa que ha vivido un organismo desde que nace 

hasta un momento determinado (Holden y Raitt 1975, DeVries y Frie 1996), mientras que el 

crecimiento es el incremento en talla y masa total de un individuo en una unidad de tiempo y, 

se lo puede expresar como la tasa de crecimiento, es decir, aquella fracción de talla o peso 

ganados en un año, que varía según la edad; o como las tallas o pesos masas totales promedios 

que el pez adquiere a cada edad (Aguirre-Enríquez 2012).  
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A través del estudio de la biología reproductiva, se puede llegar a conocer la conducta 

reproductiva de la especie, los hábitos, áreas de reproducción, segregación sexual y áreas de 

crianzas de los tiburones, los mismos que son necesarios para un manejo y conservación 

exitosos (Pratt y Carrier 2005). La evaluación de las poblaciones de los condrictios requiere un 

enfoque cuantitativo de la reproducción. Las medidas de la tasa reproductiva, en conjunto con 

la tasa de mortalidad, son necesarias para la evaluación de stocks explotados y para la 

evaluación de riesgo ecológico de las especies de captura incidental (Walker 2005). 

La dinámica de poblaciones es el estudio de los factores que influyen en el número y densidad 

de las poblaciones en un tiempo y espacio determinados (Smith y Smith 2007). Es una rama de 

la biología que, con el auxilio de otras ciencias, trata de describir y cuantificar los cambios que 

continuamente ocurren en la población. La dinámica de una población de peces implica conocer 

tanto el tamaño como la estructura de la población, la forma y la intensidad en que ésta cambia 

y se renueva (Csirke 1980). 

La demografía, es el estudio estadístico del tamaño y estructura de las poblaciones y de los 

cambios que ocurren dentro de ella (Smith y Smith 2007). El principal parámetro estimado por 

los trabajos de análisis demográficos es la tasa intrínseca de crecimiento poblacional (r), una 

medida del potencial de incremento de la especie. Entre las técnicas más comunes para estimar 

r están las tablas de vida y los modelos matriciales (Simpfendorfer 2005). Ambas tienen como 

objetivo estimar la productividad de una población capturada y caracterizar su vulnerabilidad 

ante la explotación pesquera (Cortés 2007).  

En virtud de lo anterior y dada la incidencia de P. kamoharai en la pesquería de Ecuador, el 

alcance de este trabajo radica en estudiar de forma integrativa la biología y ecología de la 

especie en aspectos tales como su relación longitud-masa corporal, edad y crecimiento, 

reproducción, dinámica poblacional y demografía para esta región del Océano Pacífico.  

1.2 Antecedentes 

Pseudocarcharias kamoharai es una especie que ha sido bien documentada en aspectos como 

distribución, alimentación y biología reproductiva en el océano Pácífico; distribución, edad, 

crecimiento, biología reproductiva y genética en el Océano Atlántico; distribución y genética 
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en el Océano Índico. Sin embargo, es poco lo que se conoce sobre su biología y ecología en la 

región del Océano Pacífico Ecuatorial Oriental.  

Distribución 

Con relación a su distribución, Long y Seigel (1997) registraron la presencia de una hembra de 

P. kamoharai de 99.2 cm LT en aguas occidentales de Baja California, México, encontrada a 

una profundidad de entre 21 y 24 m de profundidad como captura incidental en la pesca de 

palangre pelágica. 

Steward (2001) observó la presencia de un macho de P. kamoharai de 109.6 cm LT en aguas 

de las Islas de los Tres Reyes, Nueva Zelanda, Océano Pacífico Suroccidental, encontrada a 

una profundidad de entre 120 y 220 m como parte de la fauna incidental en la pesca de palangre 

atunero. Se revisó el estómago y estaba vacío, excepto por la pota (calamar) neozelandesa 

Nototodarus sp., que fue empleada como carnada. 

Meléndez et al. (2006) registraron la presencia de una hembra de P. kamoharai de 92 cm LT 

en aguas de las costas de Chile, Océano Pacífico Suroriental, encontrada como captura 

incidental en la pesca de palangre de X. gladius. 

Ruíz-Campos et al. (2010) reportaron 10 nuevos registros o especímenes de condrictios poco 

conocidos para las regiones norte y centro de México, a la altura del estado de Baja California 

Sur, Océano Pacífico Central Oriental. Los organismos provenían de cruceros de investigación 

y de la pesca con distintos sistemas de captura. Entre dichas especies, se encontraba una hembra 

de 99 cm LT de P. kamoharai capturada con palangre, cercana a la superficie. 

Akhilesh et al. (2013) observaron la presencia de una hembra de P. kamoharai de 94.5 cm LT 

en aguas de Kochi, suroeste de la costa de India, Océano Índico oriental, encontrada a una 

profundidad de entre 300 y 500 m como captura incidental en la pesca de arrastre de camarón 

de aguas profundas.  

Kizhakudan y Rajapackiam (2013) reportaron el desembarque de un macho de P. kamoharai 

de 91 cm LT en aguas de Chennai, India, Océano Índico oriental, encontrada a una profundidad 

de 300 m como captura incidental en la pesca de palangre atunero.  
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Martínez-Ortiz y García-Domínguez (2013) en su guía de campo de condrictios del Ecuador, 

Océano Pacífico suroriental, describieron 61 especies de tiburones, 33 de rayas y 7 de quimeras 

para la parte continental e insular, entre las que citan a P. kamoharai y detallan los puertos de 

desembarque, tipos de embarcaciones y artes de pesca utilizados. 

Akhilesh et al. (2014) elaboraron un listado de 227 condrictios en el Océano Índico, los cuales 

fueron identificados en campo y cruceros exploratorios realizados durante 2008-2013 por los 

autores, y además de la bibliografía especializada revisada, en donde se incluía la presencia de 

P. kamoharai.  

Del Valle et al. (2016) reportaron la presencia de 3 hembras de P. kamoharai en aguas cercanas 

a la Isla de Margarita, Venezuela, Océano Atlántico centro-occidental, encontrados a 150 m de 

profundidad como captura incidental en la pesca de peces de pico. Así mismo, se estableció 

que, de las 3 hembras, 2 estaban grávidas; una portaba 5 fetos, mientras que la otra solo 4. Se 

realizó la descripción morfológica de los fetos hallados, así como su proporción sexual. 

Pradeep et al. (2017) registraron la presencia de una hembra de P. kamoharai de 80.5 cm de 

longitud total (LT) en aguas del Mar de Andaman, Océano Índico oriental, hallada a una 

profundidad de 1 740 m como captura incidental, en la pesca de palangre atunero dentro de la 

Zona Económica Exclusiva de India. 

Alimentación 

Con lo que respecta a la alimentación y su ecología trófica no se conoce sobre trabajos dirigidos 

a este tema. De forma general, se sabe que se alimenta de peces luminosos (Familia 

Gonostomatidae), linternillas (Familia Myctophidae); cefalópodos como calamares 

cranquilurias (Familia Cranchiidae), lurias granchudas (Familia Onychoteutidae), lurias 

escamudas (Familia Pholidoteuthidae), enopluria rómbica (Familia Ancistrocheiridae) y 

camarones pequeños (Compagno 2001). 

Edad y crecimiento 

Para los temas de la edad y el crecimiento de la especie, Lessa et al. (2015) la analizaron con 

base en vértebras de 372 individuos de P. kamoharai provenientes de la pesca de palangre 

atunero y de peces espadas en aguas de Brasil, Océano Atlántico Suroccidental. El análisis del 
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borde central sugirió que, durante los 4 primeros meses del año, fue el periodo de finalización 

de la banda de crecimiento y éstas se formaban anualmente. Las edades estuvieron 

comprendidas entre 2 y 13 años para las hembras y 1 y 8 años para los machos. El modelo de 

crecimiento de von Bertalanffy fue el modelo elegido entre 7 de acuerdo al CIA y los 

parámetros fueron: L∞ = 129.2 cm, k = 0.14/año y t0 = -3.9 años. Las hembras alcanzaron su 

talla media de madurez sexual a los 5 años, la hembra grávida más pequeña tenía 4 años y los 

machos maduraron a los 3 años. La especie tuvo un crecimiento relativamente rápido.  

Kindong et al. (2020) estudiaron las vértebras de 120 organismos de P. kamoharai de la pesca 

palangrera atunera en aguas del Océano Atlántico Central Oriental. Las bandas de crecimiento 

fueron identificadas y leídas con solución de rojo de alizarina S. Las edades estuvieron 

comprendidas entre 2 y 10 años para las hembras y, 2 y 11 años para los machos. No se 

registraron diferencias significativas entre las edades ni el crecimiento por sexos. El modelo de 

crecimiento de von Bertalanffy de 3 parámetros fue el modelo escogido entre 4 según el Criterio 

de Información de Akaike (AIC, por sus siglas en inglés) y los parámetros fueron: L∞ = 120.8 

cm, k = 0.18/año y la talla de nacimiento (L0) = 50.8 cm. La longevidad se estimó a los 11 años 

para las hembras y a los 13 para los machos. 

Reproducción 

En cuanto a lo relacionado con el tema de biología reproductiva, se cuenta con el mismo trabajo 

de Fujita (1981) describió algunos aspectos relacionados con la ovofagia de los fetos de P. 

kamoharai provenientes de la pesca exploratoria de palangre atunero alrededor de la Isla Hawái, 

Océano Pacífico Central Oriental, a una profundidad de 180 m. De los 11 individuos estudiados, 

8 eran hembras y 3 machos; de éstos una hembra grávida contenía 4 fetos de entre 3.8 y 4.1 cm 

de LT con sus sacos vitelinos, así como numerosas cápsulas ovígeras (44). Mientras que, otra 

hembra preñada tenía el mismo número de fetos con tallas entre 40.1 y 42.8 cm de LT, éstos ya 

no presentaban su saco vitelino y se alimentaban de los ovocitos presentes en las cápsulas 

ovígeras, según la revisión hecha a los estómagos de dichos fetos. De acuerdo al bajo número 

de hembras grávidas encontradas, así como las diferencias de tamaños de fetos encontradas en 

ese mes de estudio, se sugirió que la temporada reproductiva no podía ser definida y que ésta 

podría extender por un largo periodo. 
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White (2007) estudió la biología reproductiva de 56 especímenes de P. kamoharai productos 

de los desembarques de las pesquerías en Indonesia, Océano Atlántico Oriental. La talla media 

de madurez sexual fue estimada entre 87 y 103 cm de LT para las hembras y 72.5 cm de LT 

para los machos. Se clasificaron a las hembras y los machos en 3 estadios de madurez sexual. 

La talla de nacimiento fue calculada entre 36 y 45 cm de LT. No se encontró evidencias de una 

estacionalidad reproductiva marcada dado que los fetos en estado final y neonatos se observaron 

en distintas épocas del año. Las hembras grávidas tenían 4 fetos, 2 en cada útero; dichos fetos 

eran ovófagos.  

Oliveira et al. (2010) estudiaron la biología reproductiva de 490 tiburones cocodrilos 

capturados como pesca incidental de la flota palangrera de X. gladius y atunes en aguas de 

Brasil, Océano Atlántico suroccidental. Se establecieron 6 estadios de madurez para las 

hembras y 3 para los machos. La talla media de madurez sexual fue reportada a los 91.6 cm LT 

para las hembras y a los 80 cm LT para machos. Se registró una alta proporción de individuos 

maduros dentro de las capturas. La talla de nacimiento fue a los 41.5 cm LT. La variación 

temporal en la morfología de las gónadas y su masa, sugirieron que esta especie vivípara 

aplacentaria presenta ovofagia; no mostraba una estacionalidad reproductiva bien definida, con 

apareamiento y parto que ocurren en un periodo extendido a lo largo del año. La fecundidad 

promedio fue de 3.9 (± 0.6) crías por ciclo reproductivo. 

Dai et al. (2012) estudiaron la biología reproductiva de 142 organismos provenientes de la 

captura incidental de la pesca de palangre atunero (patudo Thunnus obesus) en aguas del 

Océano Pacífico Centro y Sur Oriental. De las 88 hembras, 51 estaban grávidas. La moda del 

tamaño de la camada fue de 4 (2 fetos por útero), y en pocas ocasiones también se encontraron 

3.  La talla promedio de los fetos tuvo una correlación baja con la talla maternal (R2 = 0.22); no 

se encontraron diferencias significativas en las tallas de los fetos entre hembras y machos. 

Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña (2020) estudiaron dos tópicos de la biología 

reproductiva de 20 machos de P. kamoharai desembarcados por la pesca artesanal en Manta y 

Puerto López, Ecuador. La talla media de madurez sexual en los machos fue estimada a los 78.9 

cm de LT. Otro aspecto que se consideró fue la relación entre la talla del organismo y el largo 
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del gonopterigio y, se observó que la calcificación de dichas estructuras iniciaba a los 6 cm 

aproximadamente.    

Kindong et al. (2020) quienes además también estudiaron 519 especímenes de P. kamoharai 

en esa región del Océano Atlántico. Con base en estudios anteriores, establecieron 4 estadios 

de madurez sexual para las hembras y 2 para los machos. La talla media de madurez sexual fue 

estimada en 96.7 cm de LT para las hembras y 89.9 cm de LT para machos. Se determinó que 

la edad en que maduran las hembras fue de 5 años y los machos a los 4 años, por lo que éstos 

maduraban más temprano que las hembras. Se observó una alta proporción de individuos 

maduros en las capturas.       

Wu et al. (2020) investigaron la reproducción en 383 organismos de P. kamoharai de la pesca 

palangrera en aguas del Océano Atlántico Central Oriental. Se establecieron 4 estadios de 

madurez para las hembras y 2 para los machos. La talla media de madurez sexual fue reportada 

a los 96.7 cm LT para las hembras y a los 89.9 cm LT para machos. Se evidenció una alta 

proporción de individuos maduros dentro de las capturas. El número de fetos hallados 

comúnmente fue de 4, dos en cada útero, pero también se registraron 3 y hasta 2 fetos en unas 

pocas hembras grávidas. Basados en el desarrollo y tamaño de los fetos a lo largo del tiempo 

analizado, la especie no presentó un periodo reproductivo marcado.   

Genética 

Para lo que respecta con la genética, Ferrette et al. (2015) llevaron a cabo un estudio para 

evaluar la estructura genética poblacional de 255 individuos de P. kamoharai provenientes de 

la pesca palangrera pelágica en diferentes áreas de los Océanos Atlántico Central, Suroccidental 

y Suroriental, e Índico Oriental, por medio del empleo de marcadores genéticos moleculares. 

El análisis de la composición de los nucleótidos de la región control de ADN mitocondrial, 

demostró un alto grado de flujo genético entre las áreas estudiadas, con un solo stock genético 

y una variabilidad poblacional reducida. 

1.3 Planteamiento del problema 

Con base en las características de historia de vida de P. kamoharai: especie vivípara no 

placentada matrotrófica, crecimiento lento (k = 0.14-0.18/año), madurez sexual temprana 
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(hembras = 5 años y machos = 3-4 años), periodos de gestación indefinido y poca progenie (4 

fetos por camada) (Fujita 1981, White 2007, Oliveira et al. 2010, Dai et al. 2012, Lessa et al. 

2015, Kindong et al. 2020, Wu et al. 2020) se la podría categorizar como de baja productividad 

biológica, sí se la compara con el resto de los condrictios. Esto la hace vulnerable a la pesca y 

debido a su bajo potencial de recuperación de sus poblaciones, debe considerarse que son 

organismos muy susceptibles a este tipo de actividades antropogénicas; además de la 

destrucción de sus hábitats.  

Por otro lado, la FAO (2015) sostiene que cerca del 29% de las poblaciones de peces marinos 

importantes a nivel comercial sufren de sobrepesca y el 61% están explotadas a su nivel 

máximo. Además, se desconoce el estado actual de las poblaciones de P. kamoharai a nivel 

mundial ya que según la FAO (2021), la especie es descartada y no se lleva un registro de sus 

capturas, por lo que habría que considerar la necesidad de evaluaciones rápidas que generen un 

panorama de su tamaño y estructura poblacional. Así mismo, la escasa información sobre su 

biología y ecología, a pesar de que es una especie de importancia comercial en Ecuador, 

dificulta las evaluaciones de tendencias de la población (Oliveira et al. 2010) y la evaluación 

de riesgos para la especie (Cortés et al. 2010). Además, hay que recalcar la carencia de estudios 

relacionados con la dinámica de poblaciones y demografía a nivel global y regional, así como 

de edad y crecimiento y biología reproductiva en el área. 

Además, es importante resaltar, que a pesar de que la Unión Internacional para la Conservación 

de la Naturaleza (UICN), ha catalogado a la especie como de “Menor Preocupación” (LC) 

(Kyne et al. 2019), otros autores la han categorizado como de alto riesgo de precaución 

(Australian Fisheries Management Authority, AFMA, 2014) debido a su elevada 

susceptibilidad y vulnerabilidad por las capturas y, baja productividad biológica (Murua et al. 

2018).  

1.4 Justificación 

Los estudios biológicos y ecológicos realizados para la especie en el mundo, tratan sobre 

morfología, distribución, edad y crecimiento, biología reproductiva y genética. Éstos se 

encuentran concentrados en el Océano Atlántico e Índico y pocos para el Océano Pacífico. 

Dentro de los estudios que hacen falta se pueden citar los de alimentación, dinámica poblacional 
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y demografía a nivel global, mientras que, para la región suroriental del Pacífico, sólo se cuenta 

con estudios de morfología, distribución y algunos aspectos de la reproducción. En Ecuador, 

no se conoce información que describa la composición de las edades, los parámetros de 

crecimiento, reproducción, dinámica poblacional, demografía y genética. 

La dinámica poblacional nos permite conocer el tamaño y estructura de una población, sus 

cambios y la intensidad en que estos se suscitan; mientras que, la demografía nos ayuda a 

entender que tan productiva es una especie, comparar escenarios con respecto a su utilización 

y ver cómo responde la especie ante éstos. En sí, se puede obtener un panorama sobre el estado 

actual de las especies, sin embargo, la falta de información sobre la composición de las edades 

y su crecimiento, así como de su biología reproductiva, limita el desarrollo en la estimación de 

la tasa de natalidad, mortalidad y explotación, además de un modelo demográfico de la 

población que habita en esta zona.  

El manejo sustentable de una pesquería, depende básicamente del conocimiento de los patrones 

de historia de vida del recurso pesquero, de ahí la necesidad de efectuar investigaciones sobre 

su biología y ecología básicas. 

1.5 Hipótesis de investigación 

Las hipótesis de investigación (Hi) para este trabajo fueron las siguientes:  

Hi1: la composición de la dieta y los hábitos alimentarios de P. kamoharai en el océano Pacífico 

ecuatoriano varían con los estadios de madurez sexual de los individuos. 

Hi2: los parámetros de dinámica poblacional de P. kamoharai en aguas de Ecuador, océano 

Pacífico Tropical Oriental, indican que es una especie que está siendo sobreexplotada en esta 

región. 

Hi3: los parámetros demográficos de P. kamoharai en el océano Pacífico Suroriental, catalogan 

a la especie como una de baja productividad biológica. 

Hi4: los escenarios de presión pesquera de P. kamoharai en Ecuador, océano Pacífico, sugieren 

que es una especie vulnerable. 
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1.6 Objetivos 

Objetivo general 

Evaluar los parámetros de la dinámica poblacional y demografía de Pseudocarcharias 

kamoharai desembarcado en Santa Rosa, Ecuador, Océano Pacífico Suroriental, que sirva de 

soporte para los fines de manejo y conservación de dicho recurso pesquero. 

Objetivos específicos 

a) Describir la composición de la dieta. 

b) Conocer los hábitos alimentarios. 

c) Analizar la estructura de tallas. 

d) Determinar la relación longitud-masa corporal. 

e) Calcular el factor de condición relativo. 

f) Establecer la estructura de edad. 

g) Obtener los parámetros de crecimiento. 

h) Estimar la longevidad. 

i) Describir los aspectos de biología reproductiva tales como la proporción de sexos, los 

estadios de madurez sexual, talla de madurez sexual, gestación, talla y periodo de nacimiento y 

fecundidad uterina. 

j) Cuantificar los parámetros poblacionales como la mortalidad natural, mortalidad por 

pesca, mortalidad total, y tasa de explotación.  

k) Establecer los parámetros demográficos como la tasa de sobrevivencia, tasa de 

sobrevivencia neta de reproducción y de crecimiento poblacional, así como el tiempo 

generacional y el de duplicación de la especie. 

l) Analizar la respuesta de la especie con diferentes escenarios de pesca. 

1.7 Área de estudio 

Océano Pacífico Oriental Tropical 

La región biogeográfica marina del Océano Pacífico Oriental Tropical abarca desde Bahía de 

Magdalena (24 ° N, Baja California Sur, México) hasta Cabo Blanco (4° S, Piura, Perú) 

(Robertson y Allen 2015). Jiménez (2008) señala que dentro de ésta se encuentra la zona del 

Pacífico Ecuatorial Tropical que se encuentra entre los 4° N (Juanchaco, Valle del Cauca, 
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Colombia) y 5° S (Paita, Piura, Perú), la misma que está influenciada por corrientes 

superficiales y contracorrientes, las cuales determinan las características de distintos tipos de 

agua y condiciones oceanográficas que originan una alta fertilidad marina asociada al 

afloramiento ecuatorial y al frente ecuatorial. Ecuador se ubica en esta zona, por lo que su clima 

está influenciado por tres corrientes oceánicas: la Corriente Ecuatorial del Norte, Corriente 

cálida de Colombia o también denominada Corriente cálida de Panamá (cálida, baja salinidad 

y pobre en nutrientes), Corriente Fría del Perú o Corriente de Humboldt (fría, alta salinidad y 

rica en nutrientes) y la Contracorriente Ecuatorial o Corriente Subsuperficial Ecuatorial, 

produciéndose un clima cálido. La costa del Ecuador es una región de interfase climática entre 

ambas corrientes, presentándose un clima cíclico y de alternancias de lluvia-sequía (Cucalón 

1986, Jiménez 2008). 

Condiciones oceanográficas de la zona ecuatorial   

Frente ecuatorial. - Una de las características más importantes del océano entre las Islas 

Galápagos y el Ecuador continental, es el frente ecuatorial que se localiza normalmente entre 

los 0° y 3° S, separando las aguas más frías y ricas en nutrientes (Corriente de Humboldt) de 

las aguas cálidas superficiales y generalmente pobres en nutrimentos (Corriente Ecuatorial del 

Norte). A pesar de que las condiciones oceanográficas estacionales del frente, se mantienen 

cada año, no obstante, se han observado algunas diferencias, no sólo en lo que se refiere a la 

intensidad y permanencia del frente, sino también a fluctuaciones en pequeña y gran escala, 

ligadas a determinadas propiedades inherentes al ecosistema marino. Su posición y orientación 

en aguas oceánicas y costeras, la intensidad de los gradientes termohalinos a través de los años 

y en las diferentes épocas de un mismo año, son las características más notables que identifican 

la magnitud de su cambio y su repercusión en la vida acuática (Pak y Zaneveld 1974, Jiménez 

1983) (fig. 1). 
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Figura 1. Localización de los sistemas de corrientes marinas y masas de agua en el Océano 

Pacífico Ecuatorial Oriental (Parks y Tribes S/N). 

 

Jiménez (2008) sostiene que las condiciones hidrográficas del frente determinan la formación 

de zonas de convergencia y divergencia en los niveles superficiales, las mismas que favorecen 

el incremento de los nutrientes en la zona eufótica, la producción primaria, el incremento en la 

biomasa del zooplancton y de las poblaciones de peces pelágicos de menor tamaño, como la 

macarela Scomber japonicus, sardina Sardinops sagax, sardina redonda Etrumeus teres y 

pinchagua Opisthonema libertate, así también peces pelágicos de mayor tamaño, como atunes, 

principalmente el barrilete Katsuwonus pelamis y albacora Thunnus albacares.  

La pesca de peces pelágicos de menor tamaño se circunscribe al límite sur de la zona frontal, 

coincidente con los gradientes termohalinos más fuertes y con los máximos de fitoplancton y 

zooplancton. Las capturas disminuyen al norte y suroeste, donde los gradientes termohalinos se 

encuentran más espaciados. 

El encuentro, en escala geográfica, de una masa de agua fría rica en nutrientes con una caliente 

y pobre en nutrimentos, dan lugar al aumento de la productividad de la biomasa en la vecindad 

del frente. El hecho es bien conocido por los pescadores, que suelen buscar zonas de frente, 
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donde encuentran usualmente concentraciones de atunes, cetáceos, etc., superiores al promedio 

común. Algunos autores describen el aumento de biomasa planctónica a nivel de un frente, sin 

que haya ningún afloramiento, estableciendo que la biomasa de zooplancton es más importante 

a la del fitoplancton del lado de las aguas más pobres del frente. 

Afloramientos ecuatoriales. – Llamados también surgencias ecuatoriales. Son procesos 

provocados en ciertas zonas de los Océanos Pacífico y Atlántico, donde los vientos alisios del 

Hemisferio Sur llegan al Hemisferio Norte, dando una dirección uniforme del viento a ambos 

lados del ecuador. Debido a que las corrientes superficiales de la Espiral de Ekman se desvían 

hacia diferentes lados del viento en ambos hemisferios, el agua de la superficie se aleja del 

ecuador, lo que hace que el agua más fría y rica en nutrientes de las capas más profundas (200 

m) fluya hacia la superficie (American Meteorological Society 2012). Esta surgencia en la zona 

fótica determina, determina sustancialmente la fertilidad de esta región, con relación a otras 

parcelas del océano tropical (Jiménez 2008).  

Cuando los vientos alisios soplan con intensidad, el afloramiento es vigoroso, bajando la 

temperatura de la superficie del mar y elevando los nutrientes. A pesar de las variaciones 

estacionales en el contenido de los nutrientes en los estratos superficiales, la producción 

primaria permanece relativamente alta todo el año (este caso es particular y propio de la zona). 

En forma similar la producción secundaria del zooplancton es marcadamente estable a través 

del año, debido probablemente a que la producción primaria es bastante estable durante el 

mismo ciclo. Las cadenas alimentarias en la zona fótica del océano tropical son grandes, algunas 

consisten de 7 niveles tróficos. Los 3 últimos niveles de la pirámide alimentaria están 

dominados por grandes depredadores, principalmente atunes, picudos y tiburones de tallas 

medianas y grandes (Jiménez 2008).  

Condiciones biológicas de la zona ecuatorial   

Fitoplancton y producción primaria.- La naturaleza de la distribución de la producción primaria 

y fitoplancton se caracteriza por una baja producción primaria y baja densidad fitoplanctónica 

en las regiones tropicales, donde se presentan aguas cálidas superficiales; mientras que, una alta 

producción primaria y alta concentración de fitoplancton se encuentra  en aguas moderadamente 

frías, y en aquellas áreas tropicales donde las aguas profundas emergen a la superficie 
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originando procesos de afloramientos o surgencias. La producción primaria y la densidad del 

fitoplancton son también más altas a lo largo de las costas de Sudamérica (Jiménez 2008). El 

fitoplancton en áreas oceánicas del Pacífico Ecuatorial Tropical está influenciado por procesos 

persistentes del afloramiento ecuatorial y en la costa por los afloramientos costeros, que 

determinan altos contenidos de nutrientes en la zona eufótica (Jiménez 2008). 

Las zonas costeras del norte del país, desde el ecuador hasta aproximadamente 2° N (entre los 

80° y 81° W), están asociadas la mayor parte del año a aguas cálidas. La distribución 

cuantitativa del fitoplancton en esta zona está caracterizada por una baja densidad celular (< 

500 cél/ml), predominando microflagelados, cocolitofóridos y en menores concentraciones 

diatomeas y dinoflagelados. Mientras que, en las costas al sur de la latitud ecuatorial hasta el 

Golfo de Guayaquil (3° S), están asociadas la mayor parte del año a aguas más frías, la 

distribución cuantitativa del fitoplancton está caracterizada por una mayor densidad celular (> 

1 000 cél/ml). Predominan en esta área diatomeas y microflagelados y en menor densidad 

cocolitofóridos y dinoflagelados (Jiménez 2008). 

Zooplancton y producción secundaria (biomasa). - La composición, distribución y 

productividad de las comunidades biológicas de la zona ecuatorial están determinadas por las 

surgencias de aguas ricas en nutrientes en la zona fótica, el transporte de las comunidades en 

desarrollo por los flujos zonales y el acarreo transversal meridional de las comunidades desde 

las zonas de tránsito que afloran hasta las zonas donde hay convergencias o hundimientos. Las 

angostas zonas de afloramiento a lo largo del país, alternan con las de hundimiento formando 

patrones de distribución en bandas de la biomasa planctónica (Jiménez 2008). 

Los copépodos son los organismos predominantes en la región del afloramiento ecuatorial al 

este y oeste de las Islas Galápagos (Jiménez 2008). También, la presencia de foraminíferos, 

medusas, anélidos, quetognatos, eufaúsidos, cladóceros, rotíferos, crustáceos, cefalópodos, 

equinodermos, peces, reptiles, aves y mamíferos marinos (Cruz et al. 2003).  

Ecuador 

Ecuador se divide en 4 regiones naturales: 1) Región Costa o Litoral, 2) Región Sierra o Andina, 

3) Región Oriente o Amazónica y 4) Región Insular o Galápagos. Así mismo, el país se divide 
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en 24 provincias: 6 en la Región Costa, 12 en la Región Sierra, 6 en la región Amazónica y una 

en la Región Insular (Programa de las Naciones Unidas para el Desarrollo 2021). Dentro de la 

Región Costa se encuentra la Provincia de Santa Elena, cuya capital es Santa Elena. Dicha 

provincia está conformada por 3 cantones: Santa Elena, La Libertad y Salinas. Dentro de Salinas 

se encuentran los puertos pesqueros de Santa Rosa y Anconcito, los mismos que son 

considerados de pesca artesanal, debido a su importancia económica por el mayor volumen de 

pesca que se genera en estos lugares (Gobierno Autónomo Descentralizado Provincial de Santa 

Elena, GADPSE, 2020). 

Santa Elena 

El clima en la Provincia de Santa Elena es seco y árido principalmente por la influencia de la 

corriente fría de Humboldt. La temperatura ambiental, factor determinante en la configuración 

del clima de una región, fluctúa entre 21 y 26° C en el año (GADPSE 2020). La temperatura 

superficial del mar durante el período de estudio presentó poca variación, siendo la mínima 23º 

C y la máxima 26º C con un promedio de 23.6º C (Instituto Oceanográfico de la Armada del 

Ecuador 2021). 

La precipitación pluvial varía de 200 a 800 mm al año, con un promedio de 300 mm/año. En 

cuanto a la distribución de las precipitaciones, entre enero y marzo, período correspondiente a 

la estación lluviosa, la lluvia aumenta progresivamente en razón de condiciones atmosféricas 

que permiten mayor evaporación y precipitación en el continente por la Corriente de Panamá. 

En cambio, entre junio y noviembre, no hay precipitación por la Corriente de Humbolt 

(modificado de GADPSE 2020).   

Por su parte, el puerto pesquero de Santa Rosa (02º 12´ 56´´ S; 80º 57´ 26´´ W), es una 

comunidad que depende económicamente de la actividad pesquera (fig. 2).  
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Figura 2. Mapa del Ecuador: Ubicación geográfica del área de estudio, Santa Rosa, dentro del 

perfil costero.  

 

La población pesquera está conformada por los pescadores artesanales activos, comerciantes, 

evisceradores y ayudantes (Solís 1998). La actividad pesquera está dirigida a la extracción de 

varios recursos hidrobiológicos: crustáceos (camarones, langostinos y langostas), cefalópodos 

(calamares y pulpos), y peces, entre éstos se encuentran los peces pelágicos grandes y pequeños, 

peces demersales, así como tiburones y rayas. Dentro de los peces pelágicos grandes sobresalen 

X. gladius, K. pelamis, T. albacares, picudo blanco Makaira nigricans, dorado Coryphaena 

hippurus, picudo banderón Istiophorus platypterus, picudo gacho Kajikia audax, miramelindo 

Lepidocybium flavobrunneum, atún ojo grande T. obesus, picudo negro Istiompax indica, etc 

(Elías et al. 2011, Gómez 2016, Elías y Cabanilla 2020). Entre los peces pelágicos pequeños 

destacan S. japonicus, S. sagax, E. teres, O. libertate, chuhueco Cetengraulis mysticetus, 

botellita Auxis thazard, sardina redonda Etrumeus teres, anchoveta Engraulis ringens, jurel 

Trachurus murphyi, picudilllo Decaptreus macrosoma, entre otros (Aguilar 1999, González 

2008, Canales et al. 2020). Para los peces demersales se pueden considerar a la merluza del 

Pacífico Sur Merluccius gayi peruanus, rabijunco Hemanthias signifer, perela Paralabrax 

humeralis, cabezudo Caulolatilus affinis, gallineta Prionotus stephanophrys, chilindrina 
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Brotula ordwayi, anguila Ophichthus zophochir, perela Paralabrax callaensis, camotillo 

Diplectrum macropoma, selemba Paranthias colonus (Coello et al. 2020, Panchana 2021). Con 

respecto a los tiburones y rayas más capturados se encuentran el tiburón azul, Prionace glauca; 

tiburón zorro pelágico, Alopias pelagicus; tiburón piloto, Carcharhinus falciformis; tiburón 

zorro ojón, A. superciliosus; tiburón tinto, Isurus oxyrinchus; tiburón martillo, Sphyrna 

zygaena; P. kamoharai; raya guitarra, Pseudobatos leucorhynchus; raya guitarra punteada, 

Pseudobatos prahli; raya cola de látigo, Hypanus longus (Martínez-Ortiz et al. 2015, Elías y 

Díaz 2019, Calle-Morán y Béarez 2020). 

Los artes de pesca empleados son las redes de arrastre, enmalle superficial y fondo, cerco, 

trasmallo superficial; palangre superficial y de fondo, líneas de manos de media agua y de 

fondo, trasmallo de fondo camaronero, chinchorro de playa con bolso, arpón, (Aguilar et al. 

2005, González et al. 2008, Martínez-Ortiz y García-Domínguez 2013, Martínez-Ortiz et al. 

2015). En Salinas existen una flota pesquera de más de 2 272 embarcaciones (GADPSE 2020). 

Los caladeros (lugares) de pesca se encuentran ubicados en el Golfo de Guayaquil (Provincia 

del Guayas) y principalmente en la Isla Santa Clara (Provincia de El Oro), así como a lo largo 

de la región costera y oceánica (Zona Económica Exclusiva) y alrededor de las Islas Galápagos 

(Solís 1998, Martínez-Ortiz et al. 2015, Herrera 2021). El tiempo que se requiere para llegar a 

los caladeros depende del recurso que va a ser explotado. La captura de los tiburones está ligada 

a la pesca de peces pelágicos grandes como los atunes y picudos, ya que son capturados por los 

mismos artes de pesca; por consiguiente, se requiere entre 1 y 6 horas de recorrido para llegar 

a las zonas de pesca. Con respecto a las salidas de pesca, por lo general, tienen como duración 

entre 1 y 3 días. Las faenas de pesca para la captura de los diferentes recursos son realizadas en 

diversas épocas del año, dependiendo de los cambios estacionales, abundancia y disponibilidad 

de los recursos hidrobiológicos (Solís 1998). 

El aporte de las exportaciones pesqueras de Ecuador durante el 2020 fue de MX $ 31 460 245 

811.25 (US $ 1 582 575 000) (Cámara Nacional de Pesquería 2021). 
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CAPÍTULO 2. ESTRUCTURA DE TALLAS, RELACIÓN LONGITUD-MASA 

CORPORAL Y FACTOR DE CONDICIÓN RELATIVO 

2.1 Introducción 

La distribución de las frecuencias de tallas de cualquier especie de pez es fundamental en varios 

aspectos de las Ciencias Pesqueras, ya que permite estimar la composición de la estructura de 

tallas de una población en la naturaleza, el crecimiento de los individuos y su reclutamiento 

(Espino-Barr et al. 2008). Además, la talla guarda relación con otros muchos factores, tales 

como el peso, la edad, madurez sexual, de modo que cualquiera de ellos puede determinarse 

fácilmente con una pequeña muestra (Holden y Raitt 1975). También, ayudan a evaluar la 

selectividad del arte de pesca (Bagenal 1978).  

La relación longitud-masa corporal en los peces a nivel general, puede ser descrita por una 

función potencial que relaciona una medida lineal (longitud) con una de volumen (peso) (Ricker 

1975). En este sentido, las relaciones de longitud-masa corporal son utilizadas con frecuencia 

para modelar las tendencias de la biomasa, a partir de las longitudes conocidas y son 

ampliamente usadas en el manejo de poblaciones de importancia económica (García et al. 1998, 

Treer et al. 2008). La biomasa de las especies es una variable importante que se emplea en la 

evaluación de stocks, lo cual le permite saber el estado de salud de las especies objetivos y 

delinear planes de manejo (Logan et al. 2018). También, las relaciones longitud-masa corporal 

son esenciales para entender aspectos como la tasa de crecimiento, la estructura de edad, los 

mismos que son básicos para la dinámica de las poblaciones (Kohler et al. 1995). 

Por su parte, el factor de condición es empleado para comparar la condición nutricional, 

bienestar de un pez o población (Tesch 1968), considerando que los peces de mayor peso, a una 

determinada longitud, presentan una mejor condición (Froese 2006). El análisis del factor de 

condición es la forma más sencilla de conocer el estado corporal de un pez, por estar basado en 

la relación que guarda el peso con respecto a la talla del organismo. Puede dar información 

acerca del estado fisiológico, características fenotípicas y fase reproductiva (Rodríguez-

Gutiérrez 1992, Safran 1992), así como reflejar condiciones de alimentación recientes (Le Cren 

1951). En este sentido, dicho factor es importante para el manejo de las especies ya que esto se 

relaciona con el reclutamiento exitoso de las especies, es decir, de las clases de tallas más 
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pequeñas a la población adulta (Logan et al. 2018) y, para que esto ocurra los juveniles deben 

ser capaces de explotar los recursos de su hábitat de forma exitosa (Heupel et al. 2007).  

Con relación al tema de distribución de tallas para el tiburón cocodrilo Pseudocarcharias 

kamoharai (Matsubara 1936), se conocen los trabajos de Dai et al. (2012), Estupiñán-Montaño 

y Galván-Magaña (2020) para el Océano Pacífico; Oliveira et al. (2010), Lessa et al. (2015), 

Kindong et al. (2020), Wu et al. (2020) para el Océano Atlántico y, White (2007) en el Océano 

Índico. No se conocen estudios sobre la relación longitud-masa corporal y el factor de condición 

nutricional para la especie. 

Con base en todo lo mencionado, las investigaciones relacionadas con estimaciones de 

longitud-masa corporal y factor de condición son importantes para el estudio de la evaluación 

de sus poblaciones. Siendo así, los objetivos de este trabajo fueron: (1) analizar la estructura de 

tallas y pesos, (2) determinar la relación longitud-masa corporal, (3) calcular el factor de 

condición relativo de P. kamoharai, tanto de hembras como de machos y por años en Santa 

Rosa, Ecuador. 

2.2 Materiales y métodos 

Fase de campo 

Las muestras de P. kamoharai fueron obtenidas de los desembarques de la pesca artesanal 

durante 2 años (junio de 2012-mayo de 2013, y junio de 2017-mayo de 2018) en el puerto de 

Santa Rosa. Dichos individuos fueron capturados con palangre superficial, redes de enmalle 

superficial y de arrastre. Se registraron la longitud total (LT) en cm (±0.1 mm), peso total (PT) 

en g (±0.1 g) y el sexo, así mismo de fetos. Éstos últimos solo fueron considerados para la 

proporción sexual poblacional. También, se obtuvo la longitud furcal (LF) con fines 

comparativos para otros estudios. 

Fase de análisis de datos 

La normalidad de los datos de las tallas y los pesos fue analizada por medio de la prueba de 

Kolmogorov-Smirnov (KS), seguido se aplicó la prueba no paramétrica de Bonnet para estimar 

la homogeneidad de varianzas ya que los datos no presentaron distribución normal. Para las 

comparaciones de las tallas, relación longitud-masa corporal y factor de condición relativo 
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obtenidas, se utilizó la prueba de Kruskal-Wallis (H) que se emplea en estadística no 

paramétrica (Daniel 1991, Celis-De la Rosa y Labrada-Martagón 2014). En el caso de las 

longitudes, la relación longitud-masa corporal y factor de condición relativa se agruparon tanto 

las hembras como machos, independientemente de su sexo, para el análisis temporal. 

Los datos de tallas de hembras y machos fueron agrupados en 14 clases con intervalos de 5 cm 

(Holden y Raitt 1975). Se eligió este intervalo para fines comparativos con otros estudios. 

Mientras que, los pesos se agruparon en clases de intervalos de 500 g. 

La relación longitud-masa corporal, por sexos y años, se estimó mediante el ajuste del modelo 

potencial de Ricker (1975):  

PT = a*LTb 

Donde, a = intersección del eje de las ordenadas, b = pendiente de la curva. El parámetro a 

también se lo denomina como factor de condición o coeficiente de condición y a b como factor 

de alometría o coeficiente de alometría (Pauly 1983, Espino-Barr et al. 2008). Con base en la 

pendiente (b) y debido a que la longitud es una magnitud lineal y el peso es igual al cubo de la 

talla, si un individuo crece en todas sus dimensiones en la misma proporción, entonces el 

crecimiento es isométrico (b = 3) (Ricker 1958, Froese et al. 2011). Cuando b > 3, significa que 

los individuos han incrementado su peso en mayor proporción que su longitud, presentando 

crecimiento alométrico positivo o hiperalométrico y, si b < 3, indica que los individuos han 

incrementado preferencialmente su longitud más que su peso, registrando un crecimiento 

alométrico negativo o hipoalométrico (Tesch 1968, Froese et al. 2011). El ajuste del modelo a 

los datos se realizó con el software Minitab v.18 y se estimó su coeficiente de alometría junto 

con sus intervalos de confianza al 95 % (IC 95 %). 

Con el objeto de determinar si existían diferencias estadísticas entre las curvas de las relaciones 

longitud-masa corporal por sexos y a nivel temporal, se utilizó el análisis de curvas coincidentes 

(Chen et al. 1992):  

𝐹 =

𝑆𝐶𝑅𝑝 − ∑𝑆𝐶𝑅𝑖
3(𝐾 − 1)

∑𝑆𝐶𝑅𝑖
𝑁 − 3𝐾
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Donde F = valor del estadístico, SCRp es la suma de cuadrados residuales de todos los datos 

agrupados, SCRi es la suma de cuadrados residuales de cada sexo, K es el número de curvas a 

comparar, y N es el número total de pares de datos longitud-masa corporal. Adicionalmente, 

por medio de la prueba de isometría (Pauly 1984) se determinó si, el crecimiento de la especie 

es de tipo isométrico o alométrico, dependiendo del valor del parámetro b y con base en la 

hipótesis nula de que el crecimiento era isométrico (H0 = 3) y la hipótesis alternativa de que era 

alométrico (Ha ≠ 3):  

tc =
sd(x)

sd(y)
∗

|b − 3|

√1 − R2
∗ √n − 2 

Donde tc = valor del estadístico con un nivel de significancia de α = 0.05, sd(x) = desviación 

estándar de los valores del log10 de la longitud total, sd(y) = desviación estándar de los valores 

del log10 del peso total, R2 = coeficiente de determinación, n – 2 = grados de libertad.  

El factor de condición relativo (Kr) para sexos combinados, por sexos y años, se estimó por 

medio del modelo de Ricker (1975):    

𝐾𝑟 =
𝑃𝑇𝑜

𝑃𝑇𝑒
 

Donde PTo = peso total observado y PTe = peso total estimado. Este índice permite establecer 

la condición nutricional de los peces, por lo que los valores deben ser iguales a 1 o estar cercanos 

a éste, para sugerir que los peces tienen una condición nutricional saludable. Así mismo, se 

observó la variación mensual del factor de condición relativo en ambos sexos y como no hubo 

diferencias significativas, se los agruparon sin considerar el año, todo esto con el fin de 

relacionarlos con los periodos reproductivos de la especie según Oliveira et al. (2010). 

2.3 Resultados 

Los datos de longitud de las hembras no presentaron distribución normal (KS = 0.18; p < 0.01) 

ni los machos (KS = 0.07; p < 0.05), pero si hubo homogeneidad de varianzas entre sexos (p > 

0.05). Asimismo, los datos de pesos de las hembras tampoco tenían distribución normal (KS = 

0.09; p < 0.05) ni los machos (KS = 0.11; p < 0.05), y se observó heterogeneidad de varianzas 

(p < 0.05). 



23 
 

Los datos de longitudes con respecto al primer (KS = 0.11; p < 0.05) y segundo año (KS = 0.07; 

p < 0.05) tampoco presentaron distribución normal, pero se observó homogeneidad de varianzas 

entre años (p > 0.05). Así mismo, para los pesos de los individuos del primer año no se presentó 

distribución normal (KS = 0.10; p < 0.05) ni para los del segundo (KS = 0.09; p < 0.05), pero 

si hubo homogeneidad de varianzas (p > 0.32).   

Estructuras de longitudes y pesos 

De los 408 organismos analizados, 202 fueron hembras (49.5 %) y 206 machos (50.5 %). Las 

hembras registraron longitudes entre 50 y 117 cm de LT (  = 102.6 ± 9.1); el intervalo de talla 

con mayor número de organismos fue el de 100-104 cm de LT (n = 64), mientras que no se 

observaron organismos para los de 55-59 y 60-64 cm de LT. Los machos tuvieron tallas entre 

72.5 y 110 cm de LT (  = 94.1 ± 7.1); el intervalo de tallas con más organismos fue el de 95-

99 cm de LT (n = 54) y el de menor número fue para el de 110-114 cm del LT que presentó 

sólo un individuo. La hembra más grande midió 7 cm más que el macho de mayor tamaño y se 

presentaron diferencias significativas entre las tallas de ambos sexos (H = 132.5; p < 0.01) (fig. 

3). 

Las hembras presentaron pesos corporales entre 700 y 7 100 g (  = 4 496 ± 1 032.1) y los 

machos estuvieron entre 2 000 y 5 000 g (  = 3 167 ± 687.7). La hembra con mayor masa 

corporal tuvo 2 100 g de diferencia con el macho más pesado, es decir, que las hembras fueron 

más pesadas que los machos y se observaron diferencias significativas (H = 159.3; p < 0.05) 

(fig. 4). 
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Figura 3. Distribución de frecuencias de longitudes del tiburón cocodrilo P. kamoharai por 

sexos en Santa Rosa, Ecuador, Océano Pacífico Suroriental, durante junio de 2012-mayo de 

2013 y junio de 2017-mayo de 2018.    

 

 

Figura 4. Distribución de frecuencias de pesos del tiburón cocodrilo Pseudocarcharias 

kamoharai por sexos en el Océano Pacífico ecuatoriano. 
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Con relación al tiempo, el primer año presentó longitudes entre 50 y 117 cm de LT (  = 99.7 ± 

8.7) y el segundo con tallas entre 69 y 115 cm de LT (  = 97.5 ± 9.3). Los tiburones del primer 

año fueron ligeramente más grandes que los del segundo y se reportaron diferencias 

significativas (H = 63.3; p < 0.05). Los pesos durante el primer año estuvieron 700 y 7 000 g 

(  = 3 978.1 ± 1 044.4) y en el segundo entre 1 700 y 7 100 g (  = 3 739.3 ± 1 120.7). Los 

tiburones del primer año fueron ligeramente más pesados que los del segundo y se presentaron 

diferencias significativas (H = 62.2; p < 0.05). 

Relación longitud-masa corporal 

La relación longitud-masa corporal obtenida para los sexos combinados presentó los siguientes 

parámetros: a = 0.015, b = 2.70 (IC 95 % = 2.56-2.84), (R2 = 0.79, n = 408), y como se 

registraron diferencias significativas en las curvas de las relaciones de acuerdo al sexo (F = 

10.22, p <0.05), se las trabajó por separado. Para las hembras se registraron los parámetros: a 

= 0.045, b = 2.48 (IC 95 % = 2.31-2.65), (R2 = 0.80, n = 202), y los machos: a = 0.098, b = 2.28 

(IC95% = 2.06-2.51), (R2 = 0.66, n = 206), por lo que en los tres casos se consideraron como un 

crecimiento hipoalométrico. Se confirmó este patrón de crecimiento por medio de las pruebas 

de isometría para ambos sexos (tc = 4.29; p < 0.05), en hembras (tc = 5.92; p < 0.05) y machos 

(tc = 9.92; p < 0.05). Para sexos combinados, el R2 = 0.79 indicó que el 79 % de la variación de 

los datos del peso fue explicado por la longitud del individuo, mientras que el 21 % pudo ser 

atribuido a otras causas, como la aleatoriedad. En el caso de las hembras, el r2 = 0.68 demostró 

que el 68% de la variación de los datos fue explicado por la talla y para los machos fue de R2 = 

0.59, esto es, 59% (fig. 5). 
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Figura 5. Relación entre la longitud total y el peso total del tiburón cocodrilo Pseudocarcharias 

kamoharai por (a) sexos combinados, (b) hembras y (c) machos en el Océano Pacífico 

ecuatoriano.  
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Con respecto al tiempo, también se observaron diferencias significativas en las curvas de la 

relación longitud-masa corporal por años (F = 0.33, p <0.05), siendo así, los parámetros para 

los tiburones en el primer año fueron: a = 0.012, b = 2.76 (IC 95 % = 2.55-2.97), (R2 = 0.82, n 

= 146), y para los del segundo: a = 0.018, b = 2.66 (IC 95 % = 2.48-2.84), (R2 = 0.76, n = 262), 

por lo que ambos casos se consideraron como un crecimiento hipoalométrico. Las pruebas de 

isometría confirmaron este tipo de crecimiento para los del primer (tc = 2.22; p < 0.05) y 

segundo (tc = 3.68; p < 0.05) años. Para los organismos de los dos años, el coeficiente de 

determinación durante el 2012-2013 fue de R2 = 0.82 indicó que el 82 % de la variación de los 

datos de los pesos fue atribuido por la talla del organismo, mientras que para el 2017-2018 fue 

de R2 = 0.76 (76 %) (fig. 6). 

Factor de condición relativo 

El factor de condición relativo para sexos combinados varió entre Kr = 0.81 y 1.34 (  = 1.04; ± 

0.15), en las hembras se presentaron resultados similares, entre Kr = 0.84 y 1.34 (  = 1.10; ± 

0.14) y también para los machos que estuvieron entre Kr = 0.82 y 1.30 (  = 1.01; ± 0.13). En 

promedio, se observó que la especie tuvo una condición nutricional saludable ya que los valores 

estaban cercanos a la unidad y dentro de ésta. Las hembras fueron ligeramente más robustas 

que los machos y se registraron diferencias significativas (H = 37.4; p <0.05). Durante el primer 

año se observaron valores entre Kr = 0.79 y 1.23 (  = 0.99 ± 0.13) y, para el segundo fue de Kr 

= 0.81 a 1.34 (  = 1.04; ± 0.15); se registraron diferencias significativas (H = 9.56; p < 0.05) 

(fig. 7). 
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Figura 6. Relación entre la longitud total y el peso total de Pseudocarcharias kamoharai para 

los años (a) 2012-2013 y (b) 2017-2018 en el Océano Pacífico ecuatoriano. 
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Figura 7. Valores del factor de condición relativo de Pseudocarcharias kamoharai por (a) sexos 

y (b) años, en el Océano Pacífico ecuatoriano (bigotes = valores mínimos y máximos, cajas = 

cuartiles, líneas dentro de la caja = mediana; círculos blancos = media). 
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Con relación a la variación mensual, el valor promedio más alto de K para las hembras, fue 

registrado en mayo (Kr = 1.14), seguido de octubre y enero (Kr = 1.07) en ambos meses. De 

forma similar, para los machos, los valores promedios más altos se dieron en enero (Kr = 1.19), 

mayo (Kr = 1.17) y octubre (Kr = 1.09) (fig. 8).  

 

Figura 8. Variación mensual del factor de condición relativo promedio de Pseudocarcharias 

kamoharai para (a) hembras y (b) machos en el Océano Pacífico ecuatoriano (círculos blancos 

= medias, barras = intervalos de confianza del 95% para la media). 
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2.4 Discusiones 

Estructura de tallas y pesos  

Las tallas analizadas en este trabajo, a nivel general, comprendieron un intervalo de 50 a 117 

cm de LT, es decir, estuvo dentro de lo reportado por White (2007), Oliveira et al. (2010), Dai 

et al. (2012), Lessa et al. (2015), Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña (2020), Kindong et al. 

2020 y Wu et al. (2020). Aunque hay organismos más pequeños que han sido registrados, para 

la especie, con una longitud de 36 cm de LT (White 2007) en aguas de Indonesia, Pacífico 

Centro-Occidental y los más grandes, con 122 cm de LT en Brasil, Atlántico Suroccidental 

(Oliveira et al. 2010, Lessa et al. 2015).  

Por su parte, los pesos totales, en conjunto, tuvieron un intervalo entre 700 y 7 100 g, esto es, 

dentro de lo registrado por Oliveira et al. (2010), Kizhakudan and Rajapackiam (2013), Pradeep 

et al. (2017). Sin embargo, el espécimen con mayor peso registrado hasta ahora, es una hembra 

de 7820 g de PT hallada (Oliveira et al. 2010). Es necesario considerar que, los pesos de 

tiburones de una misma longitud pueden ser distintos dependiendo de varios factores, entre los 

que se encuentran la cantidad de sus contenidos estomacales, el estadio de madurez sexual, peso 

de hígado y la condición corporal del organismo (Kohler et al. 1995). 

La diferencia en tamaños y pesos, es decir, que las hembras sean más grandes y más pesadas 

que los machos, puede indicar tres cosas: (1) dimorfismo sexual en términos de tallas máximas 

o, (2) podría ser el resultado de segregación sexual en la población o, (3) el sesgo producto de 

la pesca (Oliveira et al. 2010). Mientras que, es típico observar que las hembras alcanzan 

tamaños y pesos corporales mayores que los machos para la mayoría de las especies de 

tiburones, este patrón es más visible cuando los individuos alcanzan su madurez sexual y menos 

notorio durante los primeros estadios de vida (Springer y Gold 1989, Hoenig y Gruber 1990). 

En general, las hembras alcanzan tallas y edades mayores que los machos, pero crecen más 

lentos que ellos, este patrón podría ser explicado, en parte a la necesidad que tienen las hembras 

de tener longitudes más grandes para alojar a las crías en su interior para así favorecer a la 

reproducción (Cortés 2000). También es importante considerar que, el peso del organismo 

puede ser mucho mayor durante la época reproductiva que antes o después de ésta (Holden y 

Raitt 1975).  
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Relación longitud-masa corporal 

La relación longitud-masa corporal demostró que las hembras, los machos y, en los dos años 

tenían un crecimiento hipoalométrico (b = 2.28-2.76). De acuerdo a Froese (2006) los valores 

normales de b oscilan entre 2.50 y 3.50, con una ligera tendencia de b = 3.00, pero los valores 

b < 2.50 y b > 3.50 no son tan comunes. Estos valores del coeficiente de crecimiento fueron 

similares a los de otras especies de tiburones de las familias Carchariidae, Alopiidae y 

Lamnidae del Orden Lamniformes, los cuales presentaron crecimiento hipoalométrico, y en 

ciertas ocasiones era isométrico e hiperalométrico (tabla I). 

Es importante resaltar que, la relación longitud-masa corporal puede ser diferente en una 

especie debido al sexo, madurez sexual, estación del año, incluso durante el día, en todo caso, 

en cualquier etapa, el parámetro b debe ser aproximadamente constante y, si se produce un 

cambio en este valor es casi seguro que se haga durante la transición de una etapa a otra o, de 

un ambiente a otro (Tresierra-Aguilar y Culquichicón-Malpica 1995). De hecho, el resultado 

de estudios con peces sobre el aumento de peso en función del crecimiento evidencia que la 

escala lineal de la relación entre peso y talla varía en un rango de 2.4 a 4.0 (Vazzoler 1996). En 

dos estudios llevados a cabo en el tiburón mielga, Squalus acanthias, en el Mar Negro y Mar 

Egeo (área de pesca FAO: Mediterráneo y Mar Negro, se encontraron que la especie presentaba 

distintos valores en su coeficiente de alometría para hembras (b = 2.99-3.18) y machos (b = 

2.77-2.92), es decir, que tenían tanto isometría e hiperaolemtría, así como hipoalometría, 

respectivamente, lo que indica dentro de una misma especie, su forma corporal puede exhibir 

ambos tipos de crecimiento (Avar 2001, Filiz y Mater 2002).  
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Tabla I. Parámetros de las relaciones longitud-masa corporal de algunas especies de tiburones 

del Orden Lamniformes. SC = sexos combinados, H = hembras, M = machos, NO = 

Noroccidental, NE = Nororiental, SE = Suroriental. El orden taxonómico está basado en Van 

der Laan et al. (2023). 
Especies Coeficiente de 

alometría 

Coeficiente de 

determinación (R2) 

Tipo de crecimiento Región Referencias 

Carcharias taurus bSC = 2.50 

bH = 2.40 

bM = 2.50 

0.84 

0.84 

0.84 

Hipoalométrico 

 

Océano Atlántico NO Goldman et al. (2006) 

Pseudocarcharias 

kamoharai 

bSC = 2.70 

bH = 2.48 

bM = 2.28 

0.79 

0.80 

0.66 

Hipoalométrico Océano Pacífico SE Este estudio 

Alopias pelagicus bH = 2.49 

bM = 2.52 

0.80 

0.82 

Hipoalométrico Océano Pacífico NO Liu et al. (1999) 

Alopias superciliosus bH = 2.78 

bM = 2.57 

0.90 

0.80 

Hipoalométrico Océano Pacífico NO Liu et al. (1998) 

Alopias vulpinus bSC = 2.82 0.93 Hipoalométrico Océano Atlántico NO Gervelis y Natanson 

(2013) 

Carcharodon carcharias 

Isurus oxyrinchus 

Lamna nasus 

bSC = 3.08 

bSC = 3.14 

bSC = 2.96 

0.98 

0.96 

0.94 

Isométrico 

Hiperalométrico 

Hipoalométrico 

Océano Atlántico NO Kohler et al. (1995) 

Lamna ditropsis bSC = 2.88 

bSC = 2.78 

bSC = 3.38 

0.99 

0.99 

0.99 

Hipoalométrico 

 

Hiperalométrico 

Océano Pacífico NE Goldman y Musick 

(2006) 

 

Además, la condición reproductiva juega un rol importante en el crecimiento en peso de las 

hembras, el mismo que es mayor al de los machos. En una investigación llevada a cabo en el 

tiburón dormilón cornudo, Heterodontus francisci, en la Laguna Ojo de Liebre, México, 

Pacífico Nororiental, el peso de las hembras incrementó de forma considerable cuando las 

hembras alcanzaron su madurez sexual debido al incremento de órganos reproductivos y 

reservas energéticas en el hígado (Castellanos-Vidal 2017). Este proceso también fue observado 

en el tiburón pintarroja bocanegra Galeus melastomus en aguas del Mar Adriático, Italia, 

Mediterráneo y Mar Negro, donde las hembras incrementan su peso más rápido a partir de una 

longitud que coincide con el inicio de la vitelogénesis (Bello et al. 2015). Los autores sostienen 

que este aumento está relacionado con la acumulación de los productos sexuales en órganos 

como el ovario y útero, por lo que estos órganos acumulan más masa, algo similar a lo que 

ocurre con otros órganos, como el hígado. El mayor aumento de volumen en el hígado en las 

hembras, producto de la acumulación de reservas, sugiere que tienen una mayor demanda 

energética en la reproducción (Mourato et al. 2010, Castellanos-Vidal 2017).  
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Factor de condición relativo 

El factor de condición relativo tuvo valores entre Kr = 0.79 y 1.34, lo que indicó que la especie 

tenía una condición saludable. Éstos valores encontrados en el presente estudio son similares a 

los reportados en juveniles de Carcharodon carcharias en aguas de California y Alaska, 

Estados Unidos, Pacífico Nororiental, donde también se observó un factor de condición de K = 

0.85-1.94 (  = 1.26 ± 0.17) (Logan et al. 2018). Mientras que, fueron mayores a los hallados 

en el tiburón pintarroja Scyliorhinus canicula (K  = 0.3-0.4) en el Mar Mediterráneo, España, 

Mediterráneo y Mar Negro (Valls-Mateus 2014). Sin embargo, fueron menores a los 

encontrados en el tiburón de arrecifes, Carcharhinus amblyrhynchos (Kr = 0.3-2.5) en aguas 

del Estrecho de Macasar, Indonesia, Pacífico Centro-Occidental (Rapi et al. 2020).  

Irschick y Hammerschlag (2014) analizaron la condición corporal con una nueva metodología 

denominada Análisis de condición por tramos (ASC) en cuatro especies de tiburones grandes 

en aguas de Florida, Estados Unidos, Atlántico Centro-Occidental. Se observó que el tiburón 

sarda, Carcharhinus leucas, presentó mejor condición (ASC = 2.08-2.44) que las otras especies, 

seguido del tiburón macuira, Carcharhinus limbatus, (ASC = 1.74-2.19), tiburón tigre, 

Galeocerdo cuvier, (ASC = 1.55-2.04) y el tiburón gata nodriza, Gimglymostoma cyrratum, 

(ASC = 0.93-1.25).  

Existen muchos factores como el sexo, estación o época del año, estadio de madurez, contenido 

estomacal, hábitat y tiempo que influyen en la condición corporal de una especie (Pauly 1984, 

Tresierra-Aguilar y Culquichicón-Malpica 1995, Froese 2006). Con relación al año, durante 

enero, mayo y octubre se observaron los valores más altos del factor de condición relativo por 

lo que podría estar relacionado con el periodo reproductivo de P. kamoharai, ya que se halló 

un número considerable de hembras grávidas en aguas del Atlántico brasileño durante mayo-

julio, a pesar de que como éstas fueron observadas durante todo el año, no fue posible definir 

un periodo reproductivo marcado (Oliveira et al. 2010). 

Otros aspectos importantes que se derivan de conocer la condición corporal de los tiburones 

radica en su alimentación. Debido a que no se puede saber de forma retrospectiva que 

individuos específicamente se alimentaron o donde ellos forrajearon, la condición corporal 

representa una aproximación para su éxito de forrajeo (Bolger y Connolly 1989), ya sea para 
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estimar cuales son los individuos mejores en obtener recursos, los mismos que pueden ser los 

más grandes y pesados que, aquellos que tienen la misma talla, pero con menos peso (Logan et 

al. 2018). Éstos peces obtendrán mayores tasas de crecimiento, así como mayor potencial 

reproductivo y de sobrevivencia que, otros en peores condiciones (Pope y Kruse 2001). Así 

mismo, se entiende que las mejores condiciones corporales de los fetos, es el reflejo de una 

buena alimentación de las madres y de que las condiciones ambientales en un área de crianza, 

les provee de presas más abundantes y beneficiosas, todo esto ayuda al forrajeo óptimo y 

crecimiento (Pondella y Allen 2008), lo cual permite a que las crías estén mejor alimentadas 

(Logan et al. 2018).   

Un tópico a considerar también son las reservas energéticas que los tiburones guardan en sus 

hígados, ya que éste les permite almacenar grandes cantidades de ácidos grasos y calorías, lo 

cual ayuda en su flotación (Bone y Roberts 1969, Oguri 1990). El peso de este órgano es un 

buen indicador de la salud o condición del organismo (Springer 1960, Cliff et al. 1989).  

De lo anterior se desprende que, gracias a las energías almacenadas, los tiburones pueden 

realizar sus migraciones y de ahí la importancia a nivel ecológico de cuantificar su condición 

corporal (Goldman y Block 2005, Hammerschlag et al. 2012, Del Raye et al. 2013). Galeocerdo 

cuvier es conocido por las grandes distancias que recorren (> 3 000 km) desde el Mar Caribe 

hasta la mitad del Océano Atlántico y su regreso, a menudo en aguas profundas y frías 

(Hammerschlag et al. 2012). Otras especies, como el tiburón ballena Rhincodon typus 

emprende inmersiones profundas que exceden 1 km (Rowat et al. 2007, Brunnschweiler et al. 

2009). Además, un estudio efectuado en Carcharodon carcharias en aguas de California, 

Estados Unidos, Pacífico Nororiental, examinó la relación entre las reservas lipídicas estimadas 

y distancias recorridas, y sugirió que tales reservas energéticas podrían influir en cómo estos 

tiburones se desplazan en aguas más profundas, por lo que el éxito de sus migraciones depende 

de cómo se almacenen y utilicen sus energías (Del Raye et al. 2013). Independiente de las 

grandes distancias que se recorran, hay especies que presentan patrones migratorios pequeños 

como G. cirratum, su importancia radica en que se han observado variaciones intraespecíficas 

debido a sus procesos reproductivos, así como las oportunidades de alimentación y evitación 

de sus depredadores (Irschick y Hammerschlag 2014). 
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2.5 Conclusiones 

Pseudocrcharias kamoharai desembarcado en Santa Rosa, Ecuador, presentó tallas que 

englobaban hembras y machos, así como organismos neonatos, juveniles, sub-adultos y adultos.  

Las hembras tuvieron mayor tamaño y más peso que los machos. Los tiburones del primero año 

fueron más grandes y más pesados que los del segundo. 

El patrón de crecimiento fue hipoalométrico en sexos combinados, hembras, machos, primer y 

segundo años.  

La condición corporal de la especie fue saludable en todas las categorías analizadas. 

La proporción sexual fue equilibrada a nivel muestral y poblacional, y a nivel temporal. 
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CAPÍTULO 3. ECOLOGÍA TRÓFICA 

3.1 Introducción 

La ecología trófica es una rama de la ecología que se encarga de estudiar la estructura de las 

relaciones tróficas entre los organismos dentro de un ecosistema (Sabo y Gerber 2021). Dentro 

de la ecología trófica, el análisis de la dieta y los hábitos alimentarios de una especie son 

importantes para evaluar el rol ecológico y la posición de las especies en las cadenas tróficas 

de los ecosistemas (Allan y Castillo 2007). El análisis de contenido estomacal de peces provee 

una idea sobre el patrón de alimentación y la evaluación cuantitativa de los hábitos alimentarios, 

es un aspecto importante en el manejo de las pesquerías. La dieta de los peces representa la 

integración de la mayoría de los componentes ecológicos más relevantes, los cuales incluyen el 

comportamiento, condición, uso de hábitat, consumo de energía e interacciones intraespecíficas 

e interespecíficas, etc. (Sagar et al. 2018). La información de la dieta provee más soporte para 

el manejo de los recursos acuáticos, especialmente en la acuicultura y conservación (Saikia 

2015). 

La representación adecuada de la dieta de una especie de elasmobranquio se complica por las 

diferencias en la misma, ya que ocurren a nivel intraespecífico entre individuos de diferentes 

tamaños, ubicaciones geográficas y durante diferentes estaciones. El cambio ontogenético en 

los hábitos alimentarios es un evento casi universal en los peces y, por lo tanto, su ocurrencia 

en elasmobranquios no es sorprendente considerando que, como muchas especies de tiburones 

y rayas aumentan de tamaño, también se dan cambios en el hábitat que ocupan, lugares que 

habitan, patrones migratorios, velocidad de natación, tamaño de mandíbulas, dientes y 

estómagos, requerimientos energéticos, experiencia en la caza y captura de presas, 

vulnerabilidad a la depredación y otros factores que dan como resultado una exposición variable 

a la presa o una mayor capacidad de captura de los tiburones más grandes a presas diferentes 

(Graeber 1974, Stillwell y Kohler 1982, Lowe et al. 1996). 

Por otro lado, no existen estudios realizados con respecto a la composición de la dieta y los 

hábitos alimentarios en P. kamoharai, a nivel mundial. Sin embargo, sus características 

biológicas tales como los dientes largos y flexibles, mandíbulas grandes y fuertes y, su actividad 

vigorosa, le permiten capturar presas oceánicas moderadamente grandes. Además, sus 
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mandíbulas pueden sobresalir a una distancia considerable de su cabeza. Se alimenta de peces 

luminosos (Familia Gonostomatidae), linternillas (Familia Myctophidae); calamares 

cranquilurias (Familia Cranchiidae), lurias granchudas (Familia Onychoteutidae), lurias 

escamudas (Familia Pholidoteuthidae), enopluria rómbica (Familia Ancistrocheiridae) y 

camarones pequeños (Compagno 2001). 

Debido al escaso conocimiento sobre la biología y ecología de la especie, su importancia 

pesquera a nivel local, además de ser una especie de menor preocupación y el desconocimiento 

del estado actual de sus poblaciones, es necesario conocer el rol ecológico que desempeña en 

los ecosistemas marinos y las relaciones con las especies presas que comúnmente ingiere. Los 

estudios de alimentación son herramientas importantes ya que generan información sobre el 

flujo de materia y energía para un manejo pesquero basado en un enfoque ecosistémico.  

Dado a que en la mayoría de especies de condrictios, la alimentación cambia con el crecimiento 

que experimentan los individuos, la hipótesis de investigación fue que la composición de la 

dieta y los hábitos alimentarios de P. kamoharai en el océano Pacífico ecuatoriano, varían con 

los estadios de madurez sexual de los individuos. Los objetivos específicos fueron los 

siguientes: describir la composición de la dieta y conocer los hábitos alimentarios, así como sus 

preferencias alimentarias por sexos, años y estadios de madurez sexual. 

3.2 Materiales y métodos 

Fase de campo 

El muestreo fue llevado a cabo en el campo pesquero de Santa Rosa por dos años no 

consecutivos (junio de 2012-mayo de 2013 y junio de 2017-mayo de 2018) para tomar muestras 

de estómagos de P. kamoharai, producto de los desembarques de la pesca artesanal. Se registró 

la LT en cm y el sexo. Para evaluar el estado de madurez sexual de cada organismo se 

consideraron los criterios de Conrath (2005) y Oliveira et al. (2010). La madurez sexual se 

observó con base en los siguientes criterios: en los machos, se midió el tamaño y la condición 

del gonopterigio (rotación, calcificación, abertura del rifiodón y presencia de semen). En las 

hembras, se tomó en cuenta la forma de la cloaca, si estaba cerrada o abierta, para saber si se 

había reproducido o no. También, se consideraron las marcas de cortejo y embriones; en el caso 
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de éstos, se anotaron su sexo, LT y peso. Del estómago, se estimó su estado de repleción gástrica 

tomando como referencia los valores de la escala de Stillwell y Kohler (1982), clasificándolos 

de esta forma: 0 (vacío), 1 (25% lleno), 2 (50% lleno), 3 (75% lleno) y 4 (100% lleno). 

Posteriormente, el contenido estomacal fue colocado en bolsas plásticas y en hielo para 

trasladarlo al laboratorio para su análisis. 

Fase de laboratorio  

Las muestras fueron descongeladas para separar a las especies presas halladas en los estómagos, 

por grupo taxonómicos, también se las contaron, midieron (cm) y pesaron (g). Se las agruparon 

en relación a su grado de digestión, según Olson y Galván-Magaña (2002): estado 1 (individuos 

que presentan todas las características morfológicas completas que los hacen fácilmente 

identificables), estado 2 (individuos sin piel, sin ojos y músculos al descubierto), estado 3 

(individuos sin cabeza, algunas partes del cuerpo presente y esqueleto axial) y estado 4 

(presencia únicamente de otolitos, esqueletos y picos de calamares). La identificación de las 

presas que presentaban un estado mínimo de digestión (estado 1) se basaron en claves 

específicas de peces (Fischer et al. 1995, Jiménez y Beárez 2004, Robertson y Allen 2015). 

Para aquellos con un estado avanzado de digestión (estado 3 y 4), se utilizó el esqueleto axial y 

otolitos, siendo así, en el conteo de vértebras se emplearon los trabajos de Clothier (1950), 

Clothier y Baxter (1969) y, los otolitos con el de García-Godos (2001), Muñoz-Quimí (2012) y 

Vinueza (2015). Para los cefalópodos se usaron las claves de Wolff (1982, 1984), Clarke (1986) 

e Ingrid et al. (1971). La longitud rostral de la mandíbula superior e inferior de los picos de 

cefalópodos fue registrada para realizar el retrocálculo de los pesos, según las ecuaciones de 

Wolff (1982) y Clarke (1986). 

Fase de análisis de datos 

El número de estómagos representativos para representar adecuadamente la dieta de este 

depredador fue establecido a través del método de Pielou (Hoffman 1979). Este método consiste 

en graficar en el eje horizontal el número de estómagos que presentan alimentos contra la 

diversidad acumulada de las especies presas consumidas, para así obtener la curva acumulativa 

de éstas últimas y el número de tractos donde se alcanzará la asíntota, indicando de esta manera, 

cuál es el tamaño mínimo de muestra. Así mismo, se obtuvo el coeficiente de variación por 
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cada tracto digestivo y se lo graficó como un eje secundario; dicho coeficiente fue obtenido por 

la relación entre la desviación estándar y la diversidad promedio. Con este propósito, se estimó 

el número de estómagos, a través del software EstimateS V. 8.0 (Colwell 2019), en el que el 

número de estómagos revisados fueron sometidos a 100 permutaciones para eliminar el sesgo 

con un α = 0.05. La selección del número de estómago respectivo fue en el que se observó que 

su variación era de 0.05. 

Los índices ecológicos usados fueron los métodos numéricos (%N), de frecuencias de aparición 

(%FOi) y gravimétricos (%TMi) (Hyslop 1980), así como el Índice de importancia relativa de 

presas específicas (%PSIRI) (Brown et al. 2011): 

%𝑃𝑆𝐼𝑅𝐼 =
[%FOi ∗ (%Ni + %TMi)]

2
 

dónde, %Ni = porcentaje de la abundancia específica para la presa y %TMi = porcentaje de la 

masa específica para la presa. Estos parámetros fueron obtenidos basados en los siguientes 

modelos: 

%𝑁 =
%𝑁

%𝐹𝑂𝑖
 

%𝑁 =
%𝑇𝑀𝑖

%𝐹𝑂𝑖
 

Además, el arreglo del orden taxonómico de las especies consumidas por el tiburón cocodrilo 

fue hecho con base en Young et al. (2019) para los cefalópodos y de Van der Laan et al. (2021) 

para los peces óseos.  

La amplitud de dieta del depredador se la calculó mediante el Índice de Levin (Bi) (Krebs 1985): 

𝐵𝑖 =
1

𝑛 − 1
∗  [(

1

∑𝑃𝑖𝑗2
) − 1] 

dónde: Pij = proporción de la presa j en la dieta del depredador i; n = número de especies presas. 

Los valores de este índice están comprendidos de 0 a 1, valores menores a 0.6 indicaron que la 

dieta estaba dominada por pocas presas, por lo tanto, sería un depredador especialista y 

resultados mayores a 0.6, sugierieron que eran depredadores generalistas (Labropoulou y 
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Eleftheriou 1997).  Además, los tiburones fueron categorizadas como depredadores selectivos 

y oportunistas. Los depredadores selectivos son aquellos que utilizan los recursos (hábitats y 

alimentos) en distintas proporciones a su disponibilidad; mientras que, los depredadores 

oportunistas son aquellos que usan los recursos en igual proporción a su disponibilidad 

(Johnson 1980; Buskirk y Millspaugh 2006). Adicionalmente, Munroe et al. (2014) sugirió que 

la utilización de los recursos por parte de los depredadores debe ser con base en su 

comportamiento trófico, por lo que es más apropiado referirse a un bajo o un alto grado de 

especialización. Bajo este contexto, aquellos peces que se alimentaron de un amplio grupo de 

especies presas, desde invertebrados hasta vertebrados, son considerados como de un bajo grado 

de especialización y aquellos, se alimenten de un pequeño grupo de presas, se los debe catalogar 

como de un alto grado de especialización.  

El análisis de traslapamiento trófico, traslapo trófico o trraslapo dietario entre sexos, años y 

estadios de madurez sexual se realizó mediante el índice de Morisita-Horn (Cλ) (Morisita 1959, 

Horn 1966, Smith y Zaret 1982): 

𝐶𝜆 =
2∑(Pxi ∗ Pyi)

∑Pxi2 + ∑Pyi2
 

dónde: Cλ = Índice de Morisita y Horn entre sexo de x, y entre sexo de y; Pxi = proporción de 

presa i del total de presas usados por el sexo del depredador x; Pyi = proporción de presa i del 

total de presas usados por el sexo del depredador y. De acuerdo a Langton (1982), valores de 

0.00 a 0.29 indican un traslapamiento bajo; de 0.30 a 0.59 hay traslapo medio y de 0.60 a 1.00 

demuestran traslapo alto. Adicionalmente, se comparó la composición de las dietas por cada 

categoría con base en un análisis de similitud (ANOSIM) de una sola vía a través del Índice de 

similaridad de Bray-Curtis (R), donde los valores cercanos a 0 indicaron que no había 

diferencias entre los grupos o categorías confrontadas y valores cercanos a 1, sugieren que hay 

diferencias entre los grupos o que éstos están separados por completos (Clarke 1993). Para 

realizar dicho índice se utilizó el programa Past V. 4.01 (Hammer 2020). 

El nivel trófico (NT) se lo obtuvo mediante la ecuación de Cortés (1999a):  
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𝑇𝑙𝑘 = 1 + ( ∑ 𝑃𝑗𝑥 ∗ 𝑇𝑙𝑗

𝑛=24

𝑗=1

) 

Dónde: Tlk = nivel trófico de la especie depredadora, n = número de especies de presas, Pjx = 

proporción relativa de las presas que conforman la dieta del consumidor y Tlj = niveles tróficos 

de las presas. Los niveles tróficos de las presas consumidas empleados en las estimaciones del 

Tlk de P. kamoharai fueron obtenidos de Cortés (1999a), Froese y Pauly (2021) y, Palomares y 

Pauly (2021). 

3.3 Resultados 

Características de la muestra 

De los 401 estómagos estudiados, 149 tenían alimentos (37.2%) y 252 estaban completamente 

vacíos (62.8%). Así mismo, más de la mitad de los estómagos estudiados tuvieron un estado de 

repleción gástrica de 0 (n = 260, 64.8%), seguido del estado 1 (n = 129, 32.2%), estado 2 (n = 

7, 1.7%), estado 4 (n = 3, 0.7%) y estado 3 (n = 2, 0.5%). También, el estado de digestión de 

las especies presas que conformaban su dieta (n = 318), estaban completamente digeridas, es 

decir, en estado 4 (n = 294, 90%), seguido del estado de digestión avanzado o estado 3 (n = 18, 

6%); luego, en un estado de digestión 1 (n = 5, 3%) y finalmente por un estado 2 (n = 1, 1%).  

El número de estómagos con contenido analizados en esta investigación fue suficiente para 

caracterizar la dieta de P. kamoharai, ya que se alcanzó la asíntota en 100 tractos digestivos. 

De hecho, la variabilidad de las presas fue disminuyendo de forma acentuada a partir de los 36 

estómagos (fig. 9).   
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Figura 9. Curva acumulativa general de especies presas consumidas por Pseudocarcharias 

kamoharai en Santa Rosa, provincia de Santa Elena, Ecuador, océano Pacífico. La flecha indica 

el número de estómagos con contenido gástrico donde la curva alcanza ser asíntótica. Las barras 

señalan la desviación estándar de cada estómago analizado.  

 

Composición de la dieta 

Un total de 24 especies presas o componentes alimentarios fueron hallados, de los cuales 16 

eran cefalópodos y 8 de peces óseos. Se contaron 318 individuos que conformaban la dieta de 

P. kamoharai con un peso de 27 549.8 g. Las especies más abundantes fueron tres: el calamar 

bizco, Histioteuthis heteropsis (%PSIRI = 27.6); la enoploluria rómbica, Ancistrocheirus 

lesueurii (%PSIRI = 27.4) y pota cárdena, Sthenoteuthis oualaniensis (%PSIRI = 11.9) (tabla 

II). 
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Tabla II. Especies presas consumidas por Pseudocarcharis kamoharai en Santa Rosa, Ecuador, 

océano Pacífico, durante junio de 2012-mayo de 2013 y junio de 2017-mayo de 2018 y sus 

índices respectivos: porcentajes en número (%N), porcentaje en masa (%M), porcentaje de 

frecuencia de ocurrencia (%FOi), porcentaje de abundancia por presa-específica (%Ni), 

porcentaje de masa por presa-específica (%TMi) e índice de importancia relativa por presa-

específica (%PSIRI). 

Especies presas %N %M %FOi %Ni %TMi %PSIRI 

Cefalópodos (Young et al. 2019) 
 

 
   

Octopus mimus 11.6 0.7 13.4 0.9 0.1 6.2 

Mastigoteuthis dentata 1.3 0.1 2.7 0.5 0.0 0.7 

Ancistrocheirus lesueurii 54.4 0.5 69.8 0.8 0.0 27.4 

Histioteuthis heteropsis 6.0 49.1 11.4 0.5 4.3 27.6 

Octopoteuthis sicula 2.2 0.0 4.0 0.5 0.0 1.1 

Ommastrephes bartramii 1.6 10.0 3.4 0.5 3.0 5.8 

Dosidicus gigas 1.3 13.1 2.7 0.5 4.9 7.2 

Stenoteuthis oualaniensis 2.8 20.9 5.4 0.5 3.9 11.9 

Onychoteuthis banksii 0.9 1.2 2.0 0.5 0.6 1.1 

Lolliguncula diomedeae 0.3 0.1 0.7 0.5 0.1 0.2 

Morfotipo* A 0.3 0.0 0.7 0.5 0.0 0.2 

Morfotipo B 0.3 0.0 0.7 0.5 0.0 0.2 

Morfotipo C 0.3 0.0 0.7 0.5 0.0 0.2 

Morfotipo D 0.3 0.0 0.7 0.5 0.0 0.2 

Morfotipo E 0.3 0.0 0.7 0.5 0.0 0.2 

Restos de cefalópodos 8.8 1.5 13.4 0.7 0.1 5.2 

 

Peces (Van der Laan et al. 2021) 

 

 

   

Merluccius gayi peruanus 0.9 0.0 0.7 1.4 0.0 0.5 

Auxis thazard brachydorax 1.6 0.4 3.4 0.5 0.1 1.0 

Sarda orientalis 0.3 0.0 0.7 0.5 0.0 0.2 

Naucrates ductor 0.3 0.9 0.7 0.5 1.3 0.6 

Scarus ghobban 0.6 0.0 1.3 0.5 0.0 0.3 

Morfotipo 1 0.3 0.2 0.7 0.5 0.3 0.3 

Morfotipo 2 0.3 0.4 0.7 0.5 0.7 0.4 

Resto de peces 2.8 0.9 6.0 0.5 0.2 1.9 

Total 100 100     100 

 * Morfotipo = especies de cefalópodos y peces no identificados. 

 

Con relación a la alimentación por sexos, las hembras también tuvieron 21 especies en su dieta, 

distribuidas en 200 organismos con un total de 16 346,2 g. Las especies más abundantes 
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también fueron tres: A. lesueurii (%PSIRI = 28.6), H. heteropsis (%PSIRI = 25.0) y S. 

oualaniensis (%PSIRI = 10.8). En cambio, los machos tuvieron una dieta compuesta por 17 

especies representadas en 118 especímenes con un total de 11 203.6 g. Las especies más 

abundantes fueron: H. heteropsis (%PSIRI = 31.4), A. lesueurii (%PSIRI = 25.5) y S. 

oualaniensis (%PSIRI = 13.4) (figura 10). No se presentaron diferencias significativas entre la 

composición de la dieta de P. kamoharai por sexos (H = 0.07; p > 0.05). 

 

Figura 10. Valores del índice de importancia relativa por presas-específicas (%PSIRI) de 

Pseudocarcharias kamoharai para hermbras y machos por cada especie principal y otras que 

componen su dieta en el océano Pacífico. 

 

Por otra parte, los tiburones del periodo 2012-2013 se alimentaron de 14 especies distribuidas 

en 109 especímenes con un total de 14 611.8 g. Las especies más abundantes fueron cuatro: H. 

heteropsis (% PSIRI = 27.0), A. lesueurii (% PSIRI = 21.1), S. oualaniensis (%PSIRI = 20.3) y 

la pota saltadora, O. bartramii (%PSIRI = 10.3). En cambio, los tiburones del segundo periodo 

2017-2018 tuvieron una dieta compuesta por 19 especies representadas en 209 organismos con 

un peso total de 12 938 g. Las especies más abundantes fueron tres: A. lesueurii (%PSIRI = 

30.9), H. heteropsis (%PSIRI = 30.0) y el calamar gigante, Dosidicus gigas (%PSIRI = 14.9) 

(figura 11). No se observaron diferencias significativas entre la composición de la dieta de P. 

kamoharai por años (H = 0.00; p > 0.05). 
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Figura 11. Valores del índice de importancia relativa por presas-específicas (%PSIRI) de 

Pseudocarcharias kamoharai para individuos del 2012-2013 y 2017-2018 para cada especie 

presa principal que componen sus dietas en aguas de Ecuador. 

 

Los tiburones inmaduros presentaron una dieta compuesta por 7 especies distribuidas en 18 

individuos con un total de 1864.7 g. Las especies más abundantes fueron dos: H. heteropsis 

(%PSIRI = 46.6) y A. lesueurii (%PSIRI = 25.0). Entre tanto, la dieta de los tiburones maduros 

se compuso por 21 especies representadas en 300 especímenes con un total de 25 685.1 g. Las 

especies más abundantes fueron tres: A. lesueurii (%PSIRI = 27.6), H. heteropsis (%PSIRI = 

26.2) y S. oualaniensis (%PSIRI = 12.7) (fig. 12). Se registraron diferencias significativas entre 

la composición de la dieta de P. kamoharai por estadios de madurez sexual (H = 6.12; p < 0.05). 
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Figura 12. Valores del índice de importancia relativa por presas-específicas (%PSIRI) de 

Pseudocarcharias kamoharai para organismos inmaduros y maduros para cada especie presa 

principal que componen sus dietas en el océano Pacífico Suroriental. 

 

Hábitos alimentarios  

Amplitud del nicho trófico. Pseudocarcharias kamoharai fue un depredador especialista que 

tuvo preferencia por cinco especies de un total de 24 disponibles (Bi = 0.09). Este 

comportamiento fue igual en el resto de las categorías analizadas. Los machos (Bi = 0.18) 

presentaron un valor doble que al de las hembras (Bi = 0.09). Los tiburones del primer periodo 

(Bi = 0.27) tuvieron un valor triple que las del segundo (Bi = 0.08). De igual manera, los 

organismos inmaduros (Bi = 0.38) registraron un valor 3 veces mayor que los maduros (Bi = 

0.10 para maduros).   

Traslapamiento trófico. El traslapo trófico fue alto tanto en hembras como en machos (Cλ = 

0.98), como para los años 2012-2013 y 2017-2018 (Cλ = 0.91), así como para individuos 

inmaduros y maduros (Cλ = 0.95), es decir, que sus componentes alimentarios fueron iguales, 

esto es, que no existió segregación sexual, temporal ni por estadios de madurez sexual para 

alimentarse de una zona en común donde habitan sus presas. A pesar de que si se presentaron 

diferencias significativas entre los tiburones inmaduros y maduros, como se detalló 

anteriormente, el Índice de similaridad de Bray-Curtis para las especies que componen las 
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dietas, confirmó el traslapamiento trófico para sexos (R = 0.03; p = 0.02), años (R = 0.08; p = 

0.01) y estadios de madurez (R = 0.06; p = 0.29). 

Nivel trófico. El nivel trófico fue de Tlk = 4.37, lo que indicó que P. kamoharai fue un 

depredador tope de tipo consumidor cuaternario o carnívoro terciario. Los niveles tróficos por 

sexos, años y estadios de madurez fueron similares, entre Tlk = 4.37 y 4.38. 

 3.4 Discusión 

Características de la muestra 

El número de estómagos para caracterizar los hábitos alimentarios de P. kamoharai fue de 100 

ya que a pesar de que su dieta estaba integrada por 24 especies presas, su preferencia trófica 

estuvo entre 4 y 5 componentes. Otros estudios realizados en la misma área oceánica sostienen 

que un número menor fue necesario para dicho fin, e.g., para describir la dieta del tiburón zorro 

pelágico, Alopias pelagicus, fueron suficientes 74 estómagos (Calle-Morán y Galván-Magaña 

2020) y 31 tractos digestivos para el tiburón martillo, Sphyrna zygaena (Estupiñán-Montaño et 

al. 2019). Sin embargo, para el tiburón azul, Prionace glauca a pesar de que se revisaron 213 

estómagos no fue posible caracterizar su dieta (Loor-Andrade et al. 2017) ni tampoco para esta 

especie en aguas del Pacífico peruano (Córdova-Zavaleta et al. 2018), ni el chileno (López et 

al. 2010). Dentro de los factores que influyen en la caracterización de la dieta se encuentran 

además del número de estómagos que se revisen, el número de especies presas consumidas y 

sus proporciones; también, la conducta del depredador, sí es especialista o generalista, así como 

el número de estómagos por sexos, estadios de madurez sexual, estación del año, etc.  

Composición de la dieta 

Este trabajo demostró que la dieta de P. kamoharai está compuesta mayoritariamente por los 

cefalópodos, los mismos que predominan sobre los peces óseos. Los calamares A. lesueurii, H. 

heteropsis y S. oualaniensis, así como el pulpo de los Changos, Ocopus mimus fueron las 

especies más abundantes en su espectro trófico. Los cefalópodos son especies muy importantes 

dentro de las dietas de otras especies de depredadores topes que habitan en la misma área, e.g. 

Alopias pelagicus presentó preferencias por O. bartramii, D. gigas y S. oualaniensis (Calle-

Morán y Galván-Magaña 2020); Sphyrna zygaena que tuvo como sus principales presas a D. 

gigas, S. oualaniensis, A. lesueurii y al calamar dardo, Loliolopsis diomedeae (Estupiñán-

Montaño et al. 2019); Prionace glauca, en el que su dieta estuvo dominada por A. lesueurii, H. 
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dofleini y D. gigas (Loor-Andrade et al. 2017); tiburones zorros, Alopias spp., y marrajo 

dientuso, Isurus oxyrinchus, que consumieron mayoritariamente a A. lesueuri, D. gigas y el 

chipiron volantin, Thysanoteuthis rhombus (Rosas-Luis et al. 2016a). Los cefalópodos son un 

grupo abundante y de alta importancia ecológica dentro de los ecosistemas marinos y oceánicos 

del Pacífico ecuatoriano ya que son una fuente de alimentación de grandes depredadores como 

tiburones y peces pelágicos grandes como los de la Familia Xiphiidae e Istiophoridae (Rosas-

Luis et al. 2016a). 

Hábitos alimentarios  

Pseudocarcharias kamoharai es un nadador activo oceánico y costero; epipelágico y 

mesopelágico, que habita desde la superficie hasta profundidades de 590 m (Ebert 2016), lo 

cual le permite acceder a presas de distintos ecosistemas tanto neríticos como oceánicos por lo 

que su espectro trófico es variado. Jereb y Roper (2010) sostienen que los calamares A. 

lesueurii, H. heteropsis, S. oualaninesis, D. gigas y O. bartramii, entre otras, son especies 

oceánicas, epipelágicas, mesopelágicas y algunas abisopelágicas que realizan migraciones 

horizontales y verticales considerables, desde la superficie hasta más de 1000 m. Durante el día 

se encuentran a profundidades entre 200 y 400 m como promedio y, durante la noche se 

encuentran desde la superficie hasta los 200 m. Los calamares son cazadores activos y veloces 

que se alimentan durante la noche cerca de la superficie y hasta los 70 m de profundidad donde 

consumen peces como sardinas, atunes, merluzas, entre otros. De acuerdo a la teoría del forrajeo 

óptimo es posible que P. kamoharai ingiera dichas especies durante la noche, aprovechando 

que llegan los cardúmenes de calamares a la superficie o alrededor de ésta para capturar sus 

presas, de ésta forma emplea menos energía en la búsqueda y persecución de éstos cefalópodos, 

obteniendo más energía a menor costo.   

En el caso de O. mimus, prefiere hábitats que van desde la superficie hasta los 30 m de 

profundidad. Esta especie vive en arrecifes rocosos y es común en arrecifes intermareales hasta 

al menos 30 m, ya que ahí busca refugio en grietas y debajo de las rocas. Se alimenta de 

cangrejos grápsidos y moluscos bivalvos (Jereb et al. 2014). Este tipo de hábitat costero es 

aprovechado por P. kamoharai para alimentarse de esta especie de pulpo cuando sale a 

alimentarse de crustáceos y bivalvos. 
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El barrilete fragata, Auxis thazard brachydorax, la merluza del Pacífico Sur, Merluccius gayi 

peruanus y pez piloto, Naucrates ductor, son costeros y oceánicos, excepto ésta última especie 

que es netamente oceánica; además, son epipelágicos y, M. gayi peruanus también es 

mesopelágica; se distribuyen desde la superficie hasta los 500 m de profundidad (Robertson y 

Allen 2015) por lo que P. kamoharai aprovecharía los desplazamientos horizontales de los 

peces óseos a las zonas costeras y oceánicas para poder consumirlos. Sin embargo, hay una 

especie que es costera como es el pez loro barba azul, Scarus ghobban, que también es 

epipelágica, habita en arrecifes someros y áreas adyacentes con fondos de arena y piedras, se 

alimenta de detritus y algas bentónicas (Robertson y Allen 2015), por lo que el tiburón cocodrilo 

explotaría éste tipo de hábitats para alimentarse del loro barba azul, así como de O. mimus.   

Por otro lado, al ser P. kamoharai un depredador especialista que prefiere un número reducido 

de presas dentro de su espectro trófico, con base en su conducta alimentaria, se sugiere que el 

tiburón estaría explotando una zona común de alimentación ya que independientemente del 

sexo, tiempo y estadio de madurez sexual, aprovecha estas zonas donde existen una alta 

disponibilidad de presas, las cuales permiten una selección de aquellas especies con base en sus 

requerimientos energéticos. 

El nivel trófico de la especie sugiere que es un depredador tope de tipo consumidor cuaternario 

o carnívoro terciario. Estos valores fueron similares a los del tiburón zorro común, Alopias 

vulpinus (Tlk = 4.20; Cortés 1999), Prionace glauca (Tlk = 4.20; Córdova-Zavaleta et al. 2018), 

tiburón mako, Isurus oxyrinchus (Tlk = 4.23; Rosas-Luis et al. 2016b), tiburón blanco, 

Carcharodon carcharias (Tlk = 4.50; Cortés 1999). Mientras que, A. pelagicus obtuvo valores 

mayores (Tlk = 5.00; Calle-Morán and Galván-Magaña 2020). Todo esto concuerda con lo 

reportado por Cortés (1999a) que sostiene que los tiburones son un grupo de consumidores 

terciarios con niveles tróficos mayores a 4 y que ocupan posiciones tróficas similares a los 

mamíferos marinos y más altas que las aves marinas.  

3.5 Conclusiones 

La dieta de Pseudocarharias kamoharai estuvo conformada por 24 especies presas, de los 

cuales 16 fueron de cefalópodos y 8 de peces óseos.  

Las especies de mayor importancia fueron los calamares: Histioteuthis heteropsis, 

Ancistrocheirus lesueurii y Sthenoteuthis oualaniensis. 



51 
 

La alimentación por sexos y años fue similar, pero varió por estadios de madurez sexual, es 

decir, que hubo diferencias ontogénicas en su dieta. 

Es un depredador especialista, con un nivel trófico propio de un consumidor cuaternario o 

carnívoro terciario.  

Un traslapo trófico alto entre sexos, años y estadios de madurez sexual, fue observado.  
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CAPÍTULO 4. EDAD Y CRECIMIENTO 

4.1 Introducción 

Los estudios de edad y crecimiento son importantes porque ayudan a entender la composición 

de las edades, características de crecimiento, los procesos de maduración y longevidad de los 

peces para evaluar su estado poblacional actual y poder predecir como dichas poblaciones 

cambiarán en el tiempo (Ricker 1975, Cailliet et al. 1986a). Los biólogos pesqueros han usado 

los datos de la edad, longitud y peso como herramientas importantes para desarrollar modelos 

poblacionales basados en edades (Ricker 1975, Cortés 1997). La información precisa sobre la 

edad es clave para obtener estimaciones de las tasas de crecimiento, longevidad, mortalidad 

natural y reclutamiento los cuales son esenciales para un manejo pesquero exitoso (Holden y 

Raitt 1975, Goldman 2005). Así mismo, son utilizados en la estimación de la biomasa que 

aporta cada grupo de edad y la total de la población (Aguirre-Enríquez 2012). En cambio, el 

efecto de determinaciones inexactas de la edad en los estudios de dinámica de poblaciones 

puede dar lugar a errores graves en la evaluación de la población que provoquen 

sobreexplotación (Hoenig y Gruber 1990, Hoff y Musick 1990, Officer et al. 1996, Musick 

1999, Campana 2001, Goldman 2005). 

La edad y el crecimiento de los peces también son correlatos críticos con los que se puede 

evaluar muchos otros procesos biológicos, como la productividad, el rendimiento por recluta, 

disponibilidad de presas, idoneidad del hábitat y cinemática de alimentación (DeVries y Frie 

1996, Campana 2001, Robinson y Motta 2002, Goldman 2005).  

La capacidad de realizar determinaciones de edad basadas en el examen de partes anatómicas 

duras es de fundamental importancia en la investigación pesquera (Goldman 2005). Por eso, se 

ha documentado la presencia de bandas de crecimiento concéntricas en los centros vertebrales 

de la mayoría de los elasmobranquios durante más de 100 años (Ridewood 1921). Los recuentos 

de patrones de zonas opacas y translúcidas en vértebras, espinas dorsales, espinas caudales y 

arcos neurales han proporcionado el único medio de información sobre las tasas de crecimiento 

de estos peces, ya que carecen de las partes duras, como otolitos, escamas y huesos que se 

utilizan normalmente en los estudios de edad y crecimiento en peces teleósteos (Cailliet et al. 

1986b, Cailliet 1990, Gallagher y Nolan 1999, McFarlane et al. 2002). 
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Durante las últimas décadas, se ha hecho evidente que las pesquerías de condrictios no han sido 

fácilmente sostenibles (Goldman 2005). Esto se pudo evidenciar ya que Holden (1974) sugirió 

que estos peces tenían historias de vida que los hacían vulnerables a la sobrepesca. Entre las 

características que citó, se encuentran las de crecimiento lento, madurez tardía, poca 

descendencia y períodos de gestación prolongados. Desde entonces, la presión pesquera sobre 

los elasmobranquios, tanto dirigida como incidental (y descartes) ha aumentado (Bonfil 1994, 

Casey y Myers 1998, Stevens et al. 2000, Baum et al. 2003), estimulando muchos estudios 

sobre varios aspectos importantes de sus historias de vida, como la edad, el crecimiento, y 

reproducción (Goldman 2005). En el caso específico de P. kamohararai, dada sus 

características de baja productividad biológica y su vulnerabilidad a la sobrepesca, así como el 

desconocimiento del estado actual de sus poblaciones y la falta un manejo pesquero, convierten 

a este recurso pesquero en una especie susceptible cuyas poblaciones podrían disminuir y haya 

riesgo de colapso para esta pesquería. 

Por otro lado, los estudios realizados para la especie en edad, crecimiento y longevidad son dos: 

Lessa et al. (2015) y Kindong et al. (2020) para aguas del Océano Atlántico, pero no se han 

efectuado para el Océano Pacífico. Al ser P. kamoharai una especie de importancia comercial 

para Ecuador, son pocos los trabajos sobre su biología y ecología para esta parte del Océano 

Pacífico Tropical Oriental, por lo que es limitado lo que se conoce acerca del estado actual de 

sus poblaciones y, como su captura es frecuente ya que abastece mercados locales, existe un 

vacío en las investigaciones básicas que se emplean para el desarrollo de un plan de 

ordenamiento pesquero. Siendo así, el alcance de este estudio pretende dar un enfoque sobre la 

estructura etaria y el crecimiento de la especie. 

Con base en lo antes citado y según lo encontrado en el capítulo anterior, el tipo de crecimiento 

presentado para la especie fue hipoalométrico y, de acuerdo a las investigaciones realizadas en 

el Océano Atlántico, de que no existían diferencias en las edades y crecimiento por sexos, las 

hipótesis a contrastar, para este capítulo, fueron: (1) la composición de la edad es igual en 

hembras y machos, (2) los parámetros de crecimiento son iguales en ambos sexos y (3) la 

longevidad es igual en todos los sexos. De esta manera, los objetivos específicos fueron los 

siguientes: (a) describir la composición de las edades, (b) obtener los parámetros de crecimiento 
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y, (3) estimar la longevidad de P. kamoharai, tanto de hembras como de machos desembarcados 

en Santa Rosa, Provincia de Santa Elena, Ecuador.   

4.2 Materiales y métodos 

Fase de campo 

Se visitó el puerto pesquero de Santa Rosa por dos años no consecutivos (junio de 2012-mayo 

de 2013 y junio de 2017-mayo de 2018) para tomar muestras de P. kamoharai, producto de los 

desembarques de la pesca artesanal, los mismos que fueron capturados con palangre superficial, 

redes de enmalle superficial y de arrastre (Martínez-Ortiz y García-Domínguez 2013). Se 

registraron los datos biométricos, como la longitud total (LT) en cm, tanto de individuos libres 

como de fetos. También, se obtuvo la longitud furcal (LF) con fines comparativos para otros 

estudios. Las tallas de los fetos solo fueron empleadas como valores semillas en uno de los 

modelos de crecimiento que más adelante se detalla. 

Se tomaron como referencias las metodologías descritas por Cailliet et al. (1986b), Cailliet y 

Goldman (2004), Goldman (2005), Lessa et al. (2015) y Kindong et al. (2020). Se extrajeron 

las vértebras cervicales del organismo debido a que éstas son más grandes y tienen las bandas 

de crecimiento más visibles, a diferencia de las caudales que son más pequeñas y las bandas 

están muy apiladas. Se recogieron 10 vértebras por cada organismo, las cuales se etiquetaron y 

colocaron en bolsas plásticas con hielo previo a su traslado al laboratorio donde se almacenaron 

en un congelador. 

Fase de laboratorio 

Las muestras fueron descongeladas para proceder a la limpieza y por medio de un bisturí se 

removieron los músculos, arcos neurales y hemales, así como el exceso de tejido para dejar 

solamente los centros de las vértebras. En caso de haber tejido remanente, eran colocadas por 

5 minutos en agua hirviendo para dejarlas sin residuos tisulares. Luego, se dejaron secar por un 

lapso de 2 días (Kindong et al. 2020).  

Con el objeto de realzar, identificar y leer las bandas de crecimiento se realizaron un conjunto 

de tinciones y cortes longitudinales para determinar el método más apropiado para su 
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identificación y posterior lectura (Cailliet y Goldman 2004, Goldman 2005, Lessa et al. 2015, 

Kindong et al. 2020). Siendo así, se emplearon los siguientes procesos (tabla III):  

 

Tabla III. Técnicas empleadas para realzar las bandas de crecimiento y la lectura de edad en 

P. kamoharai en aguas del Océano Pacífico Ecuatorial Oriental. 

Reactivo Grosor de corte 

(mm) 

Porcentaje Adición de reactivos posterior 

a la tinción o al corte 

Azul de metileno --- 0.1 Alcohol (70%) 

Cortes longitudinales 0.3 --- --- 

Cortes longitudinales 0.4 --- --- 

Cortes longitudinales 0.5 --- --- 

Cortes longitudinales 0.4 --- Eosina amarillenta (50%) 

Glicerina pura --- 100 --- 

Eosina amarillenta --- 100 Alcohol (70%) 

Eosina amarillenta --- 50 Alcohol (70%) 

Eosina amarillenta --- 25 Alcohol (70%) 

Eosina amarillenta --- 100 Glicerina pura 

Eosina amarillenta --- 50 Glicerina pura 

Eosina amarillenta --- 25 Glicerina pura 

Eosina amarillenta --- 5 --- 

Mertiolate --- 0.13 --- 

Nitrato de plata --- 100 --- 

Nitrato de plata --- 50 --- 

Nitrato de plata --- 25 --- 

Rojo de alizarina S --- 1 --- 

Rojo de alizarina S --- 0.1 --- 

Rojo de alizarina S --- 0.01 --- 

 

Previo a realizar los cortes longitudinales o sagitales se montaron 3 vértebras por organismo en 

la mitad de un abate lengua con resina sintética con xilol al 60% por un día para que se fijen 

sobre la madera, de ahí eran embebidas en resina para que se endurezcan y se las secaba por un 

lapso de 2 días (Lessa et al. 2015). Seguido, se hicieron los cortes longitudinales o sagitales con 

una cortadora de baja velocidad, marca Isomet modelo Buehler, provista de una cuchilla con 

filos de diamante. Después de obtener las láminas (de 0.3 a 0.5 mm de grosor), se montaron en 

portaobjetos para su observación bajo un estereoscopio, marca Olympus modelo SZ7 con 

cámara incorporada marca Infinity 1. 
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Las vértebras teñidas con reactivos que mejor permitieron la visibilización de las bandas de 

crecimiento fueron elegidas para su observación bajo el estereoscopio y, por medio de la luz 

transmitida y reflejada, se identificaron dichas bandas para digitalizar las imágenes con el 

programa Infinity versión 6.5.5. La visibilidad de las bandas fue clasificada con el criterio 

arbitrario de 1 (baja calidad de imagen), 2 (calidad de imagen media) y 3 (alta calidad de 

imagen). Luego, se contaron las bandas de crecimiento, suponiendo que cada par de estas 

representaban un año de vida transcurrido, ya que de acuerdo a Lessa et al. (2015), éstas se 

forman anualmente. Una banda de crecimiento fue definida como el conjunto de una banda 

translúcida (clara) y banda opaca (oscura). Se realizaron los contajes de las bandas por 3 

personas, de forma individual, sin que se haya revisado su longitud, sexo, estadio de madurez 

sexual (Bishop et al. 2006), ni el mes de colecta, con el objeto de que no hubiera sesgo en cada 

lectura. En el caso de que no existía acuerdo entre los lectores, se realizó una revisión del centro 

de la vértebra en conjunto hasta llegar a un consenso, pero si no lo había la muestra se descartaba 

(Goldman 2005). Las fotografías fueron procesadas por medio del programa Adobe Photoshop 

V. 7.0.1 con el que se designaba y rotulaba cada marca banda de crecimiento perteneciente a su 

edad.  

Para los fines de validación del estudio, se observó el tipo de borde del centro de la vértebra y 

se midieron las distancias desde el foco hasta cada una de las bandas de crecimiento y el borde 

(Skomal 1990, Natanson et al. 1995, Cailliet y Goldman 2004). Las imágenes digitalizadas 

fueron procesadas con el programa ImageJ V. 1.8.0 con el que se midieron cada una de las 

distancias en mm. 

Fase de análisis de datos 

Debido a que no se pudo utilizar las vértebras de los 408 organismos del capítulo anterior, por 

motivos logísticos, se analizaron un subconjunto de 328 individuos. Se realizó un histograma 

de frecuencia de longitudes de 5 cm para cada sexo (Holden y Raitt 1975). Así mismo, se 

observó la normalidad de los datos de tallas y edades con la prueba de Kolmogorov-Smirnov 

(KS), homocedasticidad de varianzas con la prueba no paramétrica de Bonnet ya que los datos 

no presentaban una distribución normal. Luego, se aplicó la prueba de Mann-Whitney (W) para 
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constatar si existían diferencias significativas entre hembras y machos (Daniel 1991, Celis-De 

la Rosa y Labrada-Martagón 2014). 

Para saber si la vértebra era una estructura fiable que indicaba el crecimiento del organismo, se 

estimó la relación entre el radio de ésta (mm) y la LT (cm) por medio de un modelo lineal (y = 

b * x + a), uno potencial (y = a * xb) y otro exponencial (y = a * ebx) (Cailliet y Goldman 2004, 

Goldman 2005, Lessa et al. 2015, Kindong et al. 2020). El método aplicado para el ajuste de 

los modelos fue el de los mínimos cuadrados y se utilizó el error aditivo. Se aplicaron 2 criterios 

para elegir el modelo que mejor se ajustaba a los datos: el coeficiente de determinación (R2) y 

el Criterio de Información de Akaike, AIC, por sus siglas en inglés (Akaike 1973):  

𝐴𝐼𝐶 = 2 (𝛷 − 𝐿𝐿𝑚𝑎𝑥) 

dónde  𝛷, es el número total de parámetros y LLmax es la máxima verosimilitud.  

De acuerdo a Burnham y Anderson (2002), además del AIC, se usó el Criterio de Información 

de Akaike corregido (AICc): 

𝐴𝐼𝐶𝑐 = 𝐴𝐼𝐶 +
2 ∗ 𝛷(𝛷 + 1)

𝑛 − 𝛷 − 1
 

dónde n, es el número total de muestras; 𝛷 + 1, es el número total de parámetros más 1 por la 

varianza. La ecuación que obtuvo el menor valor del AIC fue elegida como el modelo que mejor 

se ajustó a los datos y, además se le denominó como Criterio de Información de Akaike mínimo 

(AICmin). La diferencia de AIC (Δi) fue calculada para cada modelo y luego se la utilizó para 

clasificar los otros (AICi) según la ecuación:  

𝛥𝑖 = 𝐴𝐼𝐶𝑖 − 𝐴𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛 

Donde los modelos con los valores Δi que tenga entre 0.0 y 1.0 es aquel que obtuvo el mayor 

respaldo o soporte en los datos; de 1.1 a 2.0, tuvo un buen respaldo, mientras que, los valores 

desde 2.1 hasta 10.0 serán considerados como de menor soporte y, los que tengan valores 

mayores a 10.0 se los catalogaran como aquellos que tienen muy poco o ningún soporte. 

También, se calcularon los pesos de Akaike (Wi) para cada modelo con la siguiente fórmula: 
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𝑤𝑖 =
𝑒

(−
𝛥𝑖
2

)

∑ 𝑒 (−
𝛥𝑖
2 )

𝑛𝑚

𝑗=𝑖

 

Donde nm, se refiere al número de modelos que se hayan empleado y j, son los modelos.  

Por otro lado, el método más común empleado para la evaluación de la precisión entre las 

determinaciones de edades (lecturas inter-lector) ha sido el Índice del Error Porcentual 

Promedio (IAPE o APE, por sus siglas en inglés), dicha técnica fue propuesta por Beamish y 

Fournier (1981), así como el Coeficiente de Variación (CV) (Chang 1982):  

𝐼𝐴𝑃𝐸 =  
1

𝑁
  ∑ (

1

𝑛
∑ (

|𝑋𝑖𝑗 − 𝑋𝑗|

𝑋𝑗
)) ∗  100 

 

𝐶𝑉 =  
1

𝑁
  ∑ (

𝑆𝑖

𝑋𝑗
) ∗  100 

Donde N, es el número de tiburones con edades asignadas; n, es el número de lecturas 

realizadas; Xij, es la i-ésima determinación de la edad del j-ésimo pez; Xj, es la edad promedio 

calculada para el j-ésimo organismo; Si, es la desviación estándar del i contaje del j-ésimo 

individuo.  Adicionalmente, se graficó el sesgo de los lectores para comparar las edades 

asignadas por cada uno de ellos. Esto consistió en confrontar dichas edades por medio de una 

línea de equivalencia para observar las posibles variaciones que se dieron (Campana et al. 

1995). 

La validación de las edades estimadas se lo hizo por medio de 2 métodos, el análisis del tipo de 

borde del centro de la vértebra y análisis del incremento marginal relativo (RMI o MIR, por sus 

siglas en inglés), estos evaluaron la periodicidad de la formación de las bandas en los márgenes 

de las vértebras (Parsons 1993a, Panfili et al. 2002, Cailliet y Goldman 2004, Goldman 2005). 

El análisis del borde del centro ayuda en la comparación de la opacidad y la translucidez del 

borde del centro a lo largo del tiempo en muchos individuos diferentes para discernir los 

cambios estacionales en el crecimiento. El borde central se clasificó como opaco o translúcido, 

y luego se comparó a través del tiempo (Kusher et al. 1992, Wintner y Dudley 2000, Wintner 

et al. 2002). Mientras que, el análisis del incremento marginal requiere el reconocimiento e 
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identificación del tipo de banda formándose o formada en el borde exterior de la vértebra. Se 

registró el ancho de la última banda completa o zona formada o en formación y se la dividió 

ente el ancho del último par de bandas completamente formado y, los valores promedios de 

éstas se relacionaron con los meses de captura del organismo (Skomal 1990, Natanson et al. 

1995). 

La talla media de madurez sexual en hembras (LT50 = 91.6 cm de LT) y machos (LT50 = 80 cm 

de LT) según Oliveira et al. (2010) y Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña (2020) fue 

empleada para estimar la edad que posiblemente tenían los organismos que alcanzaron la 

madurez. Adicionalmente, el retro-cálculo de las longitudes pretéritas fue realizado con el 

método de Fraser-Lee (Francis 1990):  

𝐿𝑖 = a + (Lc − a) (
𝑅𝑖

𝑅𝑣
) 

Donde Li = longitud pretérita correspondiente a la edad t; a = es el intercepto de la regresión 

entre el radio de la vértebra (Rv) y la longitud al tiempo de la captura (Lc); Ri = es la distancia 

entre el foco y cada una de las banas de crecimiento (mm).   

El crecimiento se efectuó por medio de 5 modelos. La aplicación de los modelos múltiples fue 

sugerida en vez de aplicar uno solo, ya que su uso permite la estimación de los parámetros de 

crecimiento menos sesgados que si sólo empleáramos uno (Cailliet et al. 2006). Siendo así, los 

modelos comparativos para estimar sus parámetros fueron los de Von Bertalanffy estándar, 

MCVB (Von Bertalanffy 1938, 1960); Von Bertalanffy con longitud de nacimiento, L0, fija, 

MCVB2 (Cailliet 1992); Gompertz, MCG (Gompertz 1825, Ricker 1979); logístico (MCL) 

modificado (Ricker 1979) y Richards, MCR (Richards 1959, Ricker 1979): 

MCVB: 𝐿(𝑡) =  𝐿∞ ∗  [1 − 𝑒−𝑘(𝑡−𝑡0)] 

MCVB2: 𝐿(𝑡) =  𝐿∞ − (𝐿∞ − 𝐿0) ∗ 𝑒(−𝑘∗ 𝑡) 

MCG: 𝐿(𝑡) =  𝐿∞ ∗ 𝑒[−𝐿0 ∗ 𝑒(−𝑘∗ 𝑡)] 

MCL: 𝐿(𝑡) =
𝐿∞ ∗ 𝐿0 ∗ 𝑒(𝑘 ∗ 𝑡)

𝐿∞+ 𝐿0 [𝑒 (𝑘 ∗ 𝑡) −1 ]
 

MCR: 𝐿(𝑡) =
𝐿∞

[1 + 𝑒(−𝑘 ∗ 𝑡 + 𝑏)]𝑚 
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Dónde Lt, es la longitud en función del tiempo t; L∞, es la longitud asintótica teórica; k, es el 

coeficiente de crecimiento; t0, es el tiempo hipotético donde el organismo tiene una longitud 

igual a 0; L0, es la talla de nacimiento; b y m = puntos de inflexión, ambos parámetros son 

adimensionales y carecen de significado biológico. Cailliet et al. (1992) y Cailliet y Goldman 

(2004) recomendaron usar la L0 en lugar de t0, siempre que sea posible, porque puede ser 

biológicamente significativo. Cailliet et al. (2006) sostuvieron que la t0 nunca debe usarse para 

estimar parámetros significativos del ciclo de vida de los condrictios. Y en el caso de utilizarse 

un ajuste de 3 parámetros para el MCVB que incorpora t0, se debe verificar si el valor de L0 

calculado resultante cruza el eje Y dentro del rango de longitud observada al nacer. Además, se 

empleó el mismo procedimiento del AIC, AICc, Δi y Wi para la selección del modelo que mejor 

se ajuste al conjunto de datos. Con el objeto de determinar si existían diferencias significativas 

entre las curvas de crecimiento del modelo elegido por sexos, se utilizaron el análisis de curvas 

coincidentes de Kimura (1980) y Chen et al. (1992), Haddon (2011).  

La longevidad o edad máxima (tmáx) se la calculó utilizando la ecuación de Taylor (1962): 

𝑡𝑚á𝑥 =
3

𝑘
+ 𝑡0 

De igual manera, con fines de comparación también se usará el modelo de Fabens (1965):  

𝑡𝑚á𝑥 =
5 ∗ (𝑙𝑛2)

𝑘
 

Las hipótesis de investigación se contrastaron a través de la prueba de Mann-Whitney (W). El 

tratamiento estadístico de los datos fue hecho en Excel (2016) y Minitab v. 18.  

4.3 Resultados 

De los 328 individuos estudiados, 158 fueron hembras y 170 machos. Las hembras registraron 

longitudes entre 69 y 117 cm de LT (  = 102.6 ± 8.5); los machos tuvieron tallas entre 72.5 y 

110 cm de LT (  = 94 ± 7.1). No se registró normalidad en los datos de las longitudes de 

hembras (KS = 0.13; p < 0.05) y machos (KS = 0.15; p < 0.05), pero si se observó 

homocedasticidad en los mismos (p > 0.05). La hembra más grande midió 7 cm más que el 

macho de mayor tamaño y se presentaron diferencias significativas entre las tallas de ambos 

sexos (W = 28 634.5; p < 0.05) (fig. 13). 
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Figura 13. Distribución de frecuencias de longitudes del tiburón cocodrilo, P. kamoharai, por 

sexos en Santa Rosa, Ecuador, empleados para el estudio de la edad y el crecimiento.    

 

Con respecto a las 20 técnicas empleadas con el fin de visibilizar las bandas de crecimiento, se 

constató que 2 fueron las que mejor permitieron el realce e identificación de las bandas. Entre 

éstas destacaron la mayoría para el rojo de alizarina S al 0.01% (n = 283; 86%) y una minoría 

para la eosina amarillenta al 5% (n = 45; 14%) (fig. 14). Así mismo, la calidad de las imágenes 

fue alrededor de la mitad para las de alta calidad (n = 156; 47.6%), seguidas de las de calidad 

media (n = 97; 29.6%) y baja calidad (n = 75; 22.9%).  
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Figura 14. Vértebras de Pseudocarcharias kamoharai teñidas con (a) rojo de alizarina S al 

0.01% de una hembra de 105.5 cm de LT de 11 años de edad y (b) con eosina amarillenta al 

5% de una hembra de 86.5 cm de LT de 9 años; (f = foco, mpn = marca de pre-nacimiento, mn 

= marca de nacimiento, bo = borde opaco). 

 

La relación entre el radio de la vértebra y la talla del organismo presentó un R2 = 0.63, lo que 

sugirió a la estructura elegida (vértebra), como indicativo del crecimiento somático de la 

especie, justificando en un 63% el mismo y el 37% se debió a factores aleatorios, por lo que si 

se podría considerar como un buen elemento de apoyo para el estudio de edad y crecimiento 

(fig. 15). Debido a que el R2 obtenido en la relación lineal era ligeramente menor al de la 

relación potencial (R2 = 0.65), se recurrió al AIC, el mismo que dio como resultado que el 

modelo que mejor se ajustaba a los datos era el lineal, siendo el menor entre los 3 que se 

confrontaron (AIC = -954.7), un Δi = 0.0, esto es, que obtuvo el mayor respaldo o soporte en 

los datos y un Wi = 99.9%.   
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Figura 15. Relación entre el radio de la vértebra y la longitud total de P. kamoharai para sexos 

combinados en el Océano Pacífico Suroriental. 

 

Edad 

En hembras se observaron edades desde 4 hasta 14 años (  = 9.2 ± 1.7) y en machos de 4 a 12 

(  = 8.6 ± 1.7), siendo las hembras mayores que los machos. Se establecieron distribuciones 

polimodales (3) tanto en hembras como en machos en los intervalos de 8, 9 y 10 años. Los datos 

de las hembras no presentaron una distribución normal (KS = 0.17; p < 0.05), pero los machos 

si (KS = 0.07; p > 0.05); se registró homocedasticidad en los datos de ambos sexos (p > 0.05) 

y, se evidenciaron diferencias significativas en las edades de hembras y machos (W = 34 627.5; 

p < 0.05) (fig. 16). 
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Figura 16. Distribución de frecuencias de edades del tiburón cocodrilo, P. kamoharai para 

hembras y machos.   

 

La precisión de las lecturas entre los 3 lectores fue alta, según el IAPE = 6.2, es decir, que el 

desacuerdo en las edades asignadas fue del 6.2% y el 93.8% estuvieron de acuerdo, 

demostrando una alta reproducibilidad entre lectores. De igual manera, el CV = 8.3, esto es, 

una reproducibilidad del 91.7% en la precisión de las lecturas. Ambos índices demostraron una 

precisión alta, sin embargo, se descartaron 9 individuos por considerarse ilegibles por parte de 

2 lectores. Además, el gráfico de sesgo de edades entre los lectores indicó una alta consistencia 

entre cada una de las asignaciones etarias (fig. 17). 
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Figura 17. Diferencias de años en las asignaciones de edades por los tres lectores para P. 

kamoharai, (círculos = promedios, barras = desviación estándar y línea diagonal = línea de 

concordancia). 

 

La validación de la edad realizada por medio del análisis del borde del centro, demostró que la 

banda translúcida se terminó de formar en abril (época lluviosa), mientras que, la banda opaca 

lo hizo en octubre (época seca), lo que significó que la formación de las bandas de crecimiento 

era de forma anual (fig. 18). A través del análisis de incremento marginal relativo se determinó 

que la variación mensual promedio registró valores de RMI = 0.00 a 1.04, durante abril se 

registró una disminución y en octubre se observaron los valores más altos (fig. 19).    
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Figura 18. Porcentaje del tipo de borde del centro de las vértebras de Pseudocarcharias 

kamoharai, durante el periodo de estudio.  

 

 

Figura 19. Variación mensual de la tasa de incremento marginal en Pseudocacharias 

kamoharai; (círculos = media, línea = tendencia). 

 

Las hembras maduraron a los 9 años de edad y los machos a los 7. Así mismo, el retro-cálculo 

estimó las tallas a edades que no fueron observadas en el estudio, desde la edad 0 hasta los 3 

años y a nivel general se estimaron longitudes de 61.2 a 74 cm de LT. En hembras, se calcularon 
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tallas de 62.1, 66.8, 70.9 y 75.3 cm de LT a las edades de 0, 1, 2 y 3 años, respectivamente. 

Mientras que, para machos fueron de 60.3 a 72.7 cm de LT para esas edades (fig. 20). 

 

Figura 20. Curvas de crecimiento de P. kamoharai por (a) sexos combinados, (b) hembras y 

(c) machos, (marcadores en rojo = edades y tallas estimadas; marcadores en negro = edades y 

tallas observadas). 

 

Crecimiento 

De los 5 modelos de crecimiento empleados en la estimación de los parámetros, el que mejor 

se ajustó a los datos de manera general fue el de Von Bertelanffy con L0 fija, ya que fue aquel 

que obtuvo el menor valor del AIC y mayor soporte en los datos (Δi y Wi) (tabla IV). Así mismo, 

los parámetros estimados fueron de L∞ = 116.6 y k = 0.16 que demostró que la especie tiene 

un crecimiento lento (fig. 21). 
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Tabla IV. Modelación del crecimiento en P. kamoharai mediante las 2 funciones de Von 

Bertalanffy, Gompertz, Logístico y Richards. 

Modelos candidatos Modelos con parámetros AICi Δi Wi (%) 

MCVB Lt = 108.6 [1 - e -0.28 (t - 0.00)] 2220.0 4 5.2 

MCVB (con L0) Lt = 121.3 - (121.3 - 50) * e (-0.13 * t) 2216.2 0 34.8 

Gompertz Lt = 112.3 * e [-48.9 * e (-0.23 * t)] 2216.9 1 24.1 

Logístico Lt =
110.8 ∗ 47.8 ∗ e (0.27 ∗ t) 

110.8 + 47.8 [e (0.27 ∗ t) − 1]
 2216.8 1 26.3 

Richards Lt = =
111.1  

[1 + e (−0.26 ∗ t + 0.0)]1.24
 2218.8 3 9.5 

 AIC mín 2216.2 Suma 100 
 

 

Figura 21. Curva de crecimiento del modelo de Von Bertalanffy con dos parámetros y L0 fija 

para sexos combinados de Pseudocarcharias kamoharai en el Oceáno Pacífico ecuatoriano. 

 

Debido a que se registraron diferencias significativas en las curvas de crecimiento de acuerdo 

al sexo, según la prueba de Kimura (χ² = 90.1; p < 0.05) y la de Chen (F = 25.4; p < 0.05), se 

las trabajó por separado. Para las hembras se determinó que el modelo logístico fue el que mejor 

se ajustó a los datos (tabla V) y los parámetros obtenidos fueron L∞ = 109.7, y k = 0.40, lo que 

ratificó el crecimiento lento de la especie (fig. 22). En el caso de los machos, el modelo que 

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

110

120

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

L
o
n

g
it

u
d

 t
o
ta

l 
(m

m
)

Edad  (años)

Lt = 116.4 - (116.4 - 41)* e (-0.16 * t)

n = 328



69 
 

tuvo el mayor respaldo de los datos fue también el de Von Bertalanffy de 2 parámetros (tabla 

VI) y, los parámetros calculados fueron L∞ = 111.9 y k = 0.15 (fig. 23).     

 

Tabla V. Modelos de crecimiento empleados para la obtención de los parámetros en hembras 

P. kamoharai con cinco funciones.  

Modelos candidatos Modelos con parámetros AICi Δi Wi (%) 

MCVB Lt = 111.1 [1 - e -0.30 (t - 0.28)] 1062.0 1 22.4 

MCVB (con L0) Lt = 118.9 - (118.9 - 50) * e (-0.16 * t) 1063.4 2 11.3 

Gompertz Lt = 110.2 * e [-41.6 * e (-0.4135 * t)] 1061.7 0 26.2 

Logístico 
Lt = 

109.5 ∗ 33.1 ∗ e (0.41 ∗ t) 

109.5 + 33.1 [e (0.41 ∗ t) − 1]
 

1061.5 0 29.6 

Richards 
Lt = 

109.7 

[1 + e (−0.39 ∗ t + 0.19)]1.65
  

1063.5 2 10.4 

 AIC mín 1061.5 Suma 100 

 

 

Figura 22. Curva de crecimiento del modelo logístico para hembras de Pseudocarcharias 

kamoharai, basada en las estimaciones de las edades. 
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Tabla VI. Modelos de crecimiento utilizados en la obtención de los parámetros para los machos 

de P. kamoharai.  

Modelos candidatos Modelos con parámetros AICi Δi Wi (%) 

MCVB Lt = 102.4 [1 - e -0.31 (t - 0.00)] 1064.5 8 0.9 

MCVB (con L0) Lt = 112.9 - (112.9 - 50) * e (-0.14 * t) 1056.5 0 49.5 

Gompertz Lt = 112.2 * e [-55.5 * e (-0.16 * t)] 1058.3 2 20.1 

Logístico 
Lt = 

110 ∗ 57.3 ∗ e (0.20 ∗ t) 

110 + 57.3 [e (0.20 ∗ t) − 1] 
 

1058.1 2 21.6 

Richards 
Lt =  

109.8

[1 + e (−0.20 ∗ t − 0.00)]0.93 
 

1060.1 4 8.0 

 AIC mín 1056.5 Suma 100 

 

 

Figura 23. Curva de crecimiento del modelo de Von Bertalanffy con dos parámetros y L0 fija 

para machos de Pseudocarcharias kamoharai. 

 

Longevidad 

La longevidad estimada para la especie fue mayor a la máxima edad observada, por lo que se 

estimaron 26 años para los sexos combinados, para las hembras fue de 21 y los machos de 24 

años, según el método de Fabens. Éstos valores fueron mayores a los calculados para los de 

Taylor (tabla VII). 
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Tabla VII. Longevidades estimadas de acuerdo a dos modelos, Taylor (1962) y Fabens (1965), 

aplicados en P. kamoharai.  

Categoría 

Longevidad (tmax, años, 

Taylor 1962) 

Longevidad (tmax, años, 

Fabens 1965) 

Sexos combinados 10 26 

Hembras 10 21 

Machos 9 24 

 

4.4 Discusiones 

Las vértebras son las estructuras más empleadas en los estudios de edad y crecimiento debido 

a que en ellas se encuentran las bandas, pero no son muy fáciles de identificar, por lo que hay 

teñirlas o cortarlas para su posterior identificación y contaje. En el presente trabajo se realizaron 

un conjunto de procesos para estos fines, siendo el rojo de alizarina S y la eosina amarillenta, 

las que mejor permitieron sus lecturas. Lessa et al. (2015) utilizaron cortes longitudinales y 

Kindong et al. (2020) el rojo de alizarina S en el Océano Atlántico. Este último método 

demostró ser el más sencillo y eficiente, por lo que es una técnica que se podría aplicar a otros 

peces cartilaginosos de tamaños pequeños (Kindong et al. 2020). La Marca (1966) demostró 

que existe afinidad de este reactivo por el calcio que formaba parte de las vértebras de C. taurus 

en el Océano Atlántico Noroccidental. Mientras que, la eosina amarillenta es un método que no 

se reportado antes y también debería ser considerado para su aplicación en peces cartilaginosos 

epipelágicos y mesopelágicos debido a que dio buenos resultados para esta especie, además de 

ser un método de fácil uso y muy accesible. 

La marca de pre-nacimiento fue observada en todas las vértebras de P. kamoharai. Esta marca 

fue también reportada para la especie por Lessa et al. (2015) y Kindong et al. (2020), así como 

en C. taurus (Branstetter y Musick 1994), Isurus oxyrinchus (Ribot-Carballal et al. 2005, 

Semba et al. 2009) y C. carcharias (Wintner y Cliff 1999). Lessa et al. (2015) proponen que 

esta marca se debe al periodo en el cual termina la alimentación con huevos no fertilizados para 

los fetos.    
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Edad 

Las edades encontradas fueron de 4 a 14 años, pero no se registraron organismos de 1 a 3 años, 

siendo así una limitante en este trabajo, por lo que esta muestra no representó a la población de 

una forma adecuada.  Sin embargo, se reporta por primera vez individuos de 14 años, ya que la 

máxima reportaba había sido de 13. A nivel general, estas edades son similares a las halladas 

por otros autores. Lessa et al. (2015) hallaron especímenes de 1 a 13 años y Kindong et al. 

(2020) de 2 a 11 años, es decir, que incluyeron tiburones en estadios juveniles. La hipótesis 

planteada por Oliveira et al. (2010) con respecto a que no se encontraron organismos menores 

a 66 cm de LT (0 años) explica que es por la selectividad del arte de pesca haciendo que los 

neonatos y juveniles no sean vulnerables a la pesca.  

La precisión de las lecturas estimadas por el IAPE y CV demostraron una alta reproducibilidad 

entre los lectores. Estos valores son ligeramente superiores a los criterios recomendados por 

Campana (2001) con un IAPE = 5.5% y CV = 7.6%, pero se encuentran dentro de un rango 

aceptable. Mientras, que el gráfico de sesgo demostró una alta consistencia en la asignación de 

las edades realizadas por los lectores. Por su parte, Lessa et al. (2015) reportó valores menores 

para el IAPE = 3.2% y Kindong et al. (2020) con un IAPE = 5.3% y CV = 6.9%; así también 

se evidenció una elevada consistencia en estas investigaciones por lo que las tres técnicas 

convergieron en ser las más adecuadas para evaluar la precisión de la edad en la especie en esta 

región del Pacífico. 

La validación de este trabajo determinó la periodicidad de la formación de las bandas de 

crecimiento en abril y octubre, pero no se observó un 100% de las bandas opacas, sino un 83.3% 

en ese mes. En este sentido, Lessa et al. (2015) también encontraron la formación de una nueva 

banda de crecimiento durante los primeros 4 meses del año, sugiriendo una formación anual, lo 

que concuerda con lo observado en esta investigación donde la banda translúcida se formó en 

abril. Es importante resaltar que, en el Atlántico, estos autores consideraron que el análisis del 

borde del centro si permitió una evaluación adecuada para este fin, pero el análisis del 

incremento marginal no, ya que fue poco concluyente para dilucidar la periodicidad en la 

formación de las bandas. Así mismo, Lessa et al. (2006) mencionaron que hay factores que 

pueden incidir en esto, como los periodos de parto no definidos, lo que tiende a confundir el 
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análisis de incremento marginal ya que existen individuos de la misma cohorte que están 

naciendo en tiempos diferentes a lo largo del año. Todo esto concuerda con lo reportado para 

la especie ya que no existen periodos definidos para su nacimiento (Fujita 1981, White 2007, 

Oliveira et al. 2010, Wu et al. 2020). 

La talla de nacimiento retro-calculada fue de 61.2 cm de LT, mayor a la registrada por Fujita 

(1981), White (2007), Oliveira et al. (2010), Lessa et al. (2015) y Wu et al. (2020) de 36 a 45.1 

cm de LT. Si se considera que la talla máxima para la especie de 122 cm de LT (Oliveira et al. 

2010), esta especie para esta región del Pacífico, nace aproximadamente con el 50% de su 

máxima longitud y alcanza su madurez sexual entre el 65 y 75% de ésta, se podría considerar 

una estrategia reproductiva que involucre pocos fetos (4) que nacen a una longitud grande, lo 

que les permita habituarse rápido a su entorno para la alimentación y aprovechamiento del 

hábitat. Sin embargo, hay que ser cautelosos con estos resultados ya que, el feto en fase final 

observado fue de 41 cm de LT, y el organismo más pequeño registrado fue de 50 cm de LT en 

el capítulo anterior, por lo que habría una diferencia de 11 cm con la longitud de nacimiento 

calculada.   

Crecimiento 

El modelo que mejor se ajustó a los datos, en términos generales, fue el Von Bertalanffy con 

L0 fija incluyendo los machos y para las hembras fue el logístico. Así mismo, esta ecuación y 

el MCVB estándar fueron los que mejor describieron el crecimiento para la especie en el 

Atlántico (Lessa et al. 2015, Kindong et al. 2020). Cailliet y Goldman (2004) y, Cailliet et al. 

(2006). sostuvieron que los modelos más empleados para los condrictios fueron los de MCVB 

y Gompertz, de ahí que las implicaciones biológicas, la sencillez en la estimación de sus 

parámetros, así como su amplia aplicación en la dinámica poblacional y evaluación de stocks, 

son atributos que favorecen a estas ecuaciones. Además, el uso de la L0 como un tercer 

parámetro fue propuesto por Cailliet et al. (1992) para reemplazar la t0, que es un parámetro que 

carece de sentido biológico, por la talla de nacimiento, con el objeto de darle un punto de 

referencia más acorde a la realidad a la curva de crecimiento. Cailliet y Goldman (2004), Cailliet 

et al. (2006), han recomendado ampliamente su uso por las razones citadas.  



74 
 

La ecuación de von Bertalanffy se basa en consideraciones bioenergéticas, por lo que el 

crecimiento de un organismo, en cualquier momento de su vida, es el resultado de procesos 

metabólicos, de ahí que la tasa de crecimiento de un animal es la diferencia entre las tasas del 

anabolismo y catabolismo. De esta manera, el crecimiento es el producto neto de la acumulación 

y destrucción de material celular. En primera instancia, existe una materia prima utilizada para 

la construcción de nuevos tejidos (anabolismo) y luego, se da el proceso de destrucción de 

material (catabolismo) por medio de la remoción de productos catabólicos, incluyendo la 

liberación de energía calórica (Ehrhardt 1981). Cabe resaltar que el MCVB, es el más utilizado 

para la determinación del crecimiento en poblaciones pesqueras, debido a que satisface los 2 

criterios más como son que se ajusta fácilmente a los datos observados de crecimiento y puede 

integrarse a los modelos de evaluación de poblaciones (Everhart y Young 1981). 

Uno de los parámetros de mayor importancia para la biología pesquera es el coeficiente de 

crecimiento (k). El k de Von Bertalanffy puede ser útil para evaluar los enfoques de gestión de 

la pesca ya que los peces con valores de k más bajos tienden a ser más vulnerables a la 

sobrepesca (Helfman et al. 2009). En este trabajo, el k indicó un crecimiento lento y moderado, 

lo cual coincide parcialemente con lo hallado en el Atlántico de k = 0.14 a 0.18 (Lessa et al. 

2015, Kindong et al. 2020). Estos valores son propios de otras especies de tiburones 

Lamniformes cuyos valores fluctúan entre k = 0.05 y 0.40 (tabla VIII). Cailliet y Goldman 

(2004) reportaron valores de k = 0.03 a 1.34 para tiburones, desde k = 0.02 hasta 0.54 en rayas 

y entre k = 0.05 y 0.47 para quimeras.  

El crecimiento en los peces es indeterminado, es decir, que continúa a lo largo de la vida de un 

individuo, aunque a un ritmo constantemente desacelerado. La relación entre la edad y el 

tamaño varía enormemente en los peces, ya sea comparado entre especies, poblaciones, 

individuos dentro de las poblaciones o individuos dentro de cohortes y grupos (Helfman et al. 

2009). Esta diferencia puede deberse a las distintas tasas de crecimiento de las especies 

(Kindong et al. 2020). Y esto, a su vez, también se relaciona con la abundancia en la 

disponibilidad de alimentos y la temperatura dado a que estos 2 son factores muy importantes 

en la determinación de la tasa de crecimiento de los tiburones (Simpfendorfer et al. 2002). 
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Tabla VIII. Parámetros de crecimiento de algunas especies de tiburones del Orden 

Lamniformes (n = número; k = coeficiente de crecimiento y L∞ = longitud asintótica). El orden 

taxonómico está basado en Van der Laan et al. (2023). H = hembras, M = machos y SC = sexos 

combinados. 

Especie n Sexo k L∞ (cm) Área de estudio Referencia 

Carcharias taurus 

 

96 

 

H 

M 

0.11 

0.16 

295.8 

249.5 

Océano Atlántico 

Noroccidental, EE.UU. 

Goldman et al. (2006) 

 

Pseudocarcharias kamoharai 

 

328 

 

H 

M 

0.40 

0.15 

109.7 

111.9 

Océano Pacífico 

Suroriental 

Este estudio 

 

Alopias pelagicus 

 

158 

 

H 

M 

0.12 

0.20 

328.1 

316.9 

Océano Índico Oriental, 

Indonesia 

Drew et al. (2015) 

 

  

H 

M 

0.09 

0.12 

389.2 

346.7 

Océano Pacífico 

Noroccidental, Taiwán 

Liu et al. (1999) 

 

Alopias superciliosus 

 

321 

 

H 

M 

0.09 

0.09 

421.8 

402.2 

Océano Pacífico 

Noroccidental, Taiwán 

Liu et al. (1998) 

 

Alopias vulpinus 

 

308 

 

H 

M 

0.09 

0.17 

499.3 

404.3 

Océano Atlántico 

Noroccidental, EE.UU. 

Gervelis y Natanson (2013) 

 

Carcharodon carcharias 

 

21 

 

H 

M 

0.16 

0.20 

607.0 

455.0 

Océano Pacífico 

Noroccidental, Japón 

Tanaka et al. (2011) 

 

Isurus oxyrinchus 109 SC 0.05 411 Océano Pacífico 

Nororiental, México 

Ribot-Carballal et al. (2005) 

Lamna ditropis 

 

182 

 

H 

M 

0.17 

0.23 

253.7 

224.7 

Océano Pacífico 

Nororiental, EE.UU. 

Goldman y Musick (2006) 

 

Lamna nasus 

 

578 

 

SC 

 

0.07 

 

3255.9 

 

Océano Atlántico 

Noroccidental, Canadá y 

EE.UU. 

Natanson et al. (2002) 

 

 

Longevidad 

La longevidad estimada fue de 19 a 21 años, esto es, mayor a la calculada por Kindong et al. 

(2020) entre tmax = 11 y 13 años, debido a que en el presente trabajo se encontró una edad de 14 

años en 2 hembras de 113 y 115 cm de LT. Existe una diferencia considerable en la estimación 

de este parámetro en los tiburones y se pueden encontrar longevidades de tmax = 21 años en 
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machos de I. oxyrinchus (Natanson et al., 2006), 73 años en C. carcharias (Gervelis y Natanson 

2013), 94 años en el tiburón ballena, Rhincodon typus (Hsu et al. 2013) y hasta más de 400 años 

en el tiburón de Groenlandia, Somniosus microcephalus (Nielsen et al. 2016). Cailliet y 

Goldman (2004) reportaron longevidades de tmax = 4 a 55 años para tiburones, desde 3 hasta 50 

años en rayas y, entre 5 y 29 años en quimeras. Estos últimos autores señalan que existe una 

fuerte relación entre la longevidad y la edad de madurez. 

Un punto importante a considerar en la estimación de longevidad, por medio de la 

determinación de la edad y el crecimiento, a partir del uso de las vértebras, es que algunos 

autores como Francis et al. (2007) discutieron los límites que tiene el uso de estas estructuras 

en el tiburón marrajo sardinero, Lamna nasus, donde señalaron la inconsistencia entre los 

contajes de bandas de edades conocidas y las bandas en individuos mayores, lo que afectaba la 

estimación de la longevidad. Además, Natanson et al. (2008) observaron una diferencia en los 

recuentos de bandas de crecimiento a lo largo de una columna vertebral individual en el tiburón 

peregrino, Cetorhinus maximus, un fenómeno que fue común en grandes tiburones y también 

afecta las estimaciones de este parámetro. Por lo tanto, las estimaciones de longevidad deben 

validarse utilizando técnicas como la bomba de radiocarbono y la captura, marcaje y re-captura 

(Smith et al. 2003, Francis et al. 2007, Kneebone et al. 2008). 

Finalmente, Cailliet y Goldman (2004) resaltaron la importancia de que un mejor entendimiento 

de los estudios de edad y crecimiento permiten la estimación del potencial que tienen las 

comunidades de condrictios para crecer, especialmente como respuesta a las fuentes adicionales 

de mortalidad por pesca. De igual manera, el entendimiento de la edad de madurez y longevidad 

de estos organismos, ayudarán en la elaboración de estrategias de manejo pesquero más 

efectivas. Como ejemplo, se cita que aquellas especies que tienen altas tasas de crecimiento 

poblacional, a menudo también presentan edades de madurez bien tempranas y bajas 

longevidades, siendo así, pueden ser capaces de responder a la mortalidad por pesca de mejor 

forma que aquellas con tasas de crecimiento bajas, madurez tardía y alta longevidad. 

4.5 Conclusiones 

Las técnicas que ayudaron en el realce, identificación y contaje de las bandas de crecimiento en 

P. kamoharai fueron el rojo de alizarina S y la eosina amarillenta. 
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La composición de las edades fue similar en hembras y machos, sin embargo, se observaron 

diferencias por sexos.  

Los parámetros de los modelos determinaron un crecimiento lento y moderado en la especie y 

se establecieron diferencias, que evidenciaron que las hembras crecían ligeramente más rápido 

que los machos, según el coeficiente de crecimiento. 

La longevidad en las hembras y machos son similares, con una diferencia de un año. 
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CAPÍTULO 5. BIOLOGÍA REPRODUCTIVA 

5.1 Introducción 

Los estudios de biología reproductiva son importantes en la evaluación de las poblaciones, ya 

que requieren conocer las tasas reproductivas y de mortalidad, las mismas que son necesarias 

para las especies capturadas por la pesca. Dichas tasas de vida, también son útiles para los 

análisis de riesgo ecológico en el caso de aquellas que son aprovechadas por la pesca incidental. 

Todos estos parámetros biológicos y pesqueros permiten delinear la vulnerabilidad de las 

especies e identificar acciones para un manejo adecuado (Walker 2005).  

Dentro de los cuatro componentes claves de la reproducción y que son indispensables para la 

evaluación de una población se encuentran los siguientes: (1) la proporción de sexos de los 

neonatos e individuos de vida libre; (2) fecundidad, en especial, la relación entre el número de 

crías y su talla maternal o edad de la progenitora; (3) ojiva de madurez, es decir, la biomasa de 

los organismos maduros o aquellos que se encuentran en estado reproductivo; (4) ojiva de 

maternidad, esto es, la proporción de hembras grávidas que contribuyen al reclutamiento anual 

y su relación con la talla o edad de éstas (Walker 2005). Además, hay otros factores importantes 

que se deben considerar para ese fin y que es el periodo de desove o parto, así como el 

reclutamiento, en especial la época del año en que estos eventos ocurren. De ahí que, la 

investigación pesquera está enfocada en estimar las tallas de reclutamiento, de primera captura 

y de madurez sexual (King 2007) 

El entendimiento de la mayor cantidad de aspectos relacionados con la biología reproductiva 

de los elasmobranquios, es un factor importante en las iniciativas de manejo pesquero y 

conservación de la especie (Pratt y Casey 1990). Es indispensable conocer en detalle los 

parámetros reproductivos de las diferentes especies de condrictios, debido a que los modelos 

de manejo y conservación requieren de datos precisos para cada especie y no datos 

generalizados para aquellas relacionadas con la que sea de interés (Carrier et al. 2004).  

Por su parte, los trabajos hechos en biología reproductiva de P. kamoharai son siete, de los 

cuales tres se llevaron a cabo en el océano Pacífico por Fujita (1981), Dai et al. (2012) y 

Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña (2020); tres en el océano Atlántico por Oliveira et al. 

(2010), Kindong et al. (2020) y Wu et al. (2020), y uno en el océano Índico por White (2007). 
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Con base en estos estudios, se determinó que la especie es vivípara no placentaria y sus fetos 

se alimentan de ovocitos (ovofagia), hay 4 fetos por lo general, nacen entre los 36 y 49 cm de 

LT; alcanzan su madurez sexual a los 91 cm de LT, en el caso de las hembras y 80 cm de LT 

para los machos. No hay una estacionalidad definida para la copulación, gestación, ni parto ya 

que esta transcurre a lo largo del año, haciéndola una especie con una estrategia reproductiva 

de ciclo reproductivo contínuo. 

Con base en lo anterior, los estudios sobre la biología reproductiva en la especie están bien 

documentados a nivel mundial, sin embargo, las investigaciones sobre este aspecto para el 

Océano Pacífico Suroriental, Ecuador, son escasas. El estudio efectuado por Estupiñán-

Montaño y Galván-Magaña (2020) se basó en un número limitado de muestras (n = 59), además, 

que no se revisó en detalle las características sexuales externas e internas de ambos sexos, así 

como tampoco se pudo estimar la talla de madurez sexual para las hembras ni se calculó la talla 

de nacimiento, por lo que los estudios sobre estos temas específicos de reproducción, son puntos 

claves para un manejo pesquero ordenado. Pseudocarcharias kamoharai, es una especie de la 

que no se conoce su estado poblacional actual, no hay registros de su desembarque y 

antiguamente, era descartada en las faenas de pesca debido a su poca o nula demanda en el 

mercado. 

Además, de acuerdo a estas investigaciones, la captura estudiada estuvo compuesta en un 70% 

por machos maduros (Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña 2020) en el océano Pacífico; el 

67% por hembras maduras y 92% por machos maduros (Oliveira et al. 2010) en el océano 

Atlántico, lo que constituye una amenaza para la productividad y estabilidad de las poblaciones 

que habitan allí. La hipótesis a contrastar en este capítulo era sí, la captura analizada presentaba 

organismos inmaduros y maduros en proporciones iguales para cada sexo.  

De acuerdo a lo anterior, los objetivos de este capítulo fueron: (1) describir las características 

de la biología reproductiva (proporción sexual, estadios de madurez sexual, talla de madurez 

sexual, gestación, época y longitud de nacimiento, fecundidad) del tiburón cocodrilo, 

Pseudocarcharias kamoharai, desembarcado en Santa Rosa, Ecuador y (2) determinar la 

cantidad y porcentaje de organismos inmaduros y maduros que componen la captura en esta 

región del océano Pacífico. Dicha información será de gran relevancia para futuras evaluaciones 
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que permita el manejo adecuado de su pesquería. 

5.2 Materiales y métodos 

Fase de campo 

Las muestras de P. kamoharai fueron tomadas en el puerto pesquero de Santa Rosa por dos 

años no consecutivos (junio de 2012-mayo de 2013 y junio de 2017-mayo de 2018), producto 

de los desembarques de la pesca artesanal, los mismos que fueron capturados con palangre 

superficial, redes de enmalle superficial y de arrastre (Martínez-Ortiz y García-Domínguez 

2013). Se registraron los datos biométricos, como la longitud total (LT) en cm (± 0.1 cm), tanto 

de individuos libres como de fetos. También, se obtuvo la longitud furcal (LF) con fines 

comparativos para otros estudios detallados en la sección de discusiones. 

La madurez sexual se examinó con base en los criterios propuestos por Clark y von Schmidt 

(1965), Stehmann (2002), Carrier et al. (2004), Conrath (2005) y Oliveira et al. (2010). En las 

hembras se observó la presencia de cicatrices de copula (marcas de cortejo) en las aletas o 

flancos. En el caso de los fetos, se les registró su sexo y LT. En los machos, se midió el largo 

del gonopterigio (LG) y su capacidad de rotación (360°), grado de calcificación y abertura del 

rifiodón (Natanson y Gervelis 2013). Asimismo, se observó la presencia o ausencia de semen 

en dicho canal. Luego, se colectó todo el sistema reproductivo, el cual fue etiquetado, colocado 

en bolsas plásticas con hielo y transportado al laboratorio para su congelación y posterior 

análisis.  

Fase de laboratorio 

El aparato reproductor se descongeló para ser examinado. El tamaño, forma y color de los 

órganos reproductores internos de ambos sexos fueron registrados. En las hembras, se observó 

si el ovario tenía ovocitos inmaduros (sin vitelo y de color blanco o crema) o maduros (con 

vitelo y color amarillo), así como la forma y el color de la glándula oviducal. También, se 

observó la presencia de cápsulas ovígeras y fetos en el útero. Cuando se observaron fetos, se 

describió su etapa de desarrollo. En los machos, se anotaron las características de los testículos, 

es decir, si tenían forma filiforme (organismos inmaduros) o reniforme (individuos maduros). 

Se registró la presencia o ausencia de semen en la vesícula seminal.  
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En las hembras, se midió el largo de los ovarios (LO) y su anchura (AO), ancho de la glándula 

oviducal (AGO); largo de los úteros (LU) y su anchura (AU). Mientras que, en machos, se 

midió el largo de los testículos (LTE) y su anchura (ATE), así como el largo de los conductos 

genitales (LCG) y el de la vesícula seminal (LVS) y su anchura (AVS) (Conrath 2005). Con 

base en las observaciones macroscópicas externas e internas del sistema reproductor en hembras 

y machos y, las mediciones de sus órganos, los individuos se clasificaron como inmaduros, en 

maduración y maduros. Y en el caso de las hembras, según si estaban con fetos o no, se las 

categorizaron como maduras grávidas y no grávidas. 

Fase de análisis de datos 

La proporción de sexos se estimó dividiendo el número de hembras y machos, tanto para los 

organismos de vida libre como para los fetos, y mediante una prueba de X2, se determinó si la 

proporción era distinta a la esperada (1:1) (Daniel 1991). De igual manera, se graficó la longitud 

de los individuos y las dimensiones de los órganos internos y externos, en hembras y machos, 

para observar el inicio de la madurez sexual y así describir el patrón de desarrollo al 

aproximarse a ésta (Natanson y Cailliet 1986a, Conrath 2005). 

La talla de madurez sexual (L50), fue definida como la longitud a la que el 50% de los individuos 

son sexualmente maduros en una población (Chen et al. 1997, Flammang et al. 2008), y se la 

calculó mediante el siguiente modelo logístico (King 2007): 

𝑃𝑀 =
1

1 + 𝑒  [−𝑟(𝐿𝑇 − 𝐿50)]
 

dónde, PM = la proporción de individuos maduros a la longitud (LT) y r = la pendiente de la 

curva que describe la tasa de cambio de 0 (individuos inmaduros, incluyendo aquellos que 

estaban en maduración) a 1 (maduros). Este modelo logístico se ajustó a hembras y machos por 

separado, y se utilizó la función objetivo de la máxima verosimilitud, considerando la 

distribución binomial de los residuos, a través de la herramienta Solver de Microsoft Excel V. 

2016. También, se estimaron los intervalos de confianza (IC 95%) de los parámetros. 

Para la gestación, se observó la variación de la longitud mensual promedio de los fetos, como 

un indicador de su crecimiento, a través del tiempo. Se describió el desarrollo fetal, en cuanto 



82 
 

a su tamaño, masa total y morfología, durante todo el estudio; se clasificaron a los fetos en 3 

fases de acuerdo a las características antes mencionadas: (i) fase inicial, (ii) fase media, y (iii) 

fase avanzada o terminal. Además, la longitud de nacimiento se obtuvo con el promedio entre 

el feto más grande y el organismo de vida libre más pequeño. También, la fecundidad fue 

estimada contando los fetos en el útero (Conrath 2005). 

Además, la LF fue empleada para obtener la LT de P. kamoharai en otros estudios por medio 

de la siguiente ecuación: 

LT = (1.1104 * LF) + 5.1680 

Para los fines de comparación de los parámetros reproductivos con las otras especies de 

tiburones Lamniformes, las LTs fueron estimadas por medio de las fórmulas de Liu et al. (1999) 

para A. pelagicus con base en su longitud precaudal (LPC). En el caso de A. vulpinus, se utilizó 

el algoritmo modificado de Kohler et al. (1995) a partir de la LF y lo mismo para Lamna nasus, 

basada en la ecuación modificada de Natanson et al. (2002). 

5.3 Resultados 

Proporción sexual 

La proporción sexual en P. kamoharai fue de 1H:1M y no reveló diferencias significativas con 

la proporción esperada, 1:1 ( 2 = 0.04; p > 0.05). Así mismo, las proporciones sexuales para el 

primer (1.1H: 1M) y segundo año (de 0.9H: 1M) no mostraron diferencias significativas 

respecto a la proporción esperada ( 2 = 0.44; p > 0.05 y 2 = 0.55; p > 0.05, respectivamente). 

De igual manera, en los fetos fue de 0.9H:1M, es decir, una hembra por cada macho, y no se 

encontró diferencia significativa ( 2 = 0.04; p > 0.05) (tabla IX). 

Con base en las proporciones sexuales mensuales, se observó que tampoco hubo diferencias 

significativas en las hembras de los dos años de estudio (W = 133.00; p > 0.05) ni tampoco para 

los machos (W = 127.00; p > 0.05), por lo que se agruparon los meses, independientemente del 

año. Además, desde diciembre hasta junio se observó segregación sexual, en julio no se dio la 

segregación, de agosto a septiembre si y, durante octubre-noviembre, no (tabla IX). 
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Tabla IX. Proporciones sexuales mensuales de Pseudocarcharias kamoharai en un año tipo en 

el océano Pacífico ecuatoriano, para individuos libres y fetos. Grados de libertad = 1. 

Meses Hembras Machos Suma X2 p 

Enero 15 1 16 12.25 < 0.05* 

Febrero 28 9 37 9.76 < 0.05* 

Marzo 30 0 30 30.00 < 0.05* 

Abril 0 5 5 5.00 < 0.05* 

Mayo 18 5 23 7.35 < 0.05* 

Junio 8 32 40 14.40 < 0.05* 

Julio 21 25 46 0.35 > 0.05 

Agosto 15 40 55 11.36 < 0.05* 

Septiembre 13 50 63 21.73 < 0.05* 

Octubre 7 15 22 2.91 > 0.05 

Noviembre 28 22 50 0.72 > 0.05 

Diciembre 19 2 21 13.76 < 0.05* 

Total 202 206 408 0.04 > 0.05 

Fetos 12 13 25 0.04 > 0.05 

* diferencias significativas 

 

Con relación a las tallas, no se registraron diferencias significativas entre las frecuencias de las 

hembras de los dos años de la investigación (W = 47.00; p > 0.05) ni en los machos (W = 47.50; 

p > 0.05). De ahí que, los individuos de tallas desde los 50 hasta 79 cm de LT, no mostraron 

segregación sexual y de 80 a 117 cm de LT, si lo hicieron (tabla X). 

 

Tabla X. Proporciones sexuales de Pseudocarcharias kamoharai por tallas en el océano 

Pacífico Tropical Oriental. Grados de libertad = 1. 

Intervalos de clases (cm de LT) Hembras Machos n X2 p 

50-59 1 0 1 1.00 > 0.05 

60-69 2 0 2 2.00 > 0.05 

70-79 3 8 11 2.27 > 0.05 

80-89 10 44 54 21.41 < 0.05* 

90-99 30 106 136 42.47 < 0.05* 

100-109 124 47 171 34.67 < 0.05* 

110-119 32 1 33 29.12 < 0.05* 

* diferencias significativas 
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Estadios de madurez sexual 

Las hembras fueron clasificadas, con base en sus características sexuales externas e internas, 

en cuatro categorías: inmaduras, en maduración, maduras no grávidas y maduras grávidas. Las 

hembras inmaduras (n = 10) tuvieron un intervalo de tallas de 50 a 102 cm de LT (x̄ = 77.6; ± 

15.9); no habían marcas de cortejos en sus cuerpos; el ancho del ovario era de 2.1 a 7.6 cm y 

de color rosado, con una masa de 12 g; la glándula oviducal de 0.3 a 1.4 cm de ancho; los úteros 

pequeños y con un ancho 0.5 a 3.1 cm. Las hembras en maduración (n = 15) con un intervalo 

de tallas de 79 a 107 cm de LT (x̄ = 92.9; ± 8.0); algunas de ellas si tenían marcas de cortejo; 

el ancho del ovario tenía 2.9 a 9.2 cm y de color crema, con una masa de 3 a 15 g; la glándula 

oviducal de 0.7 a 1.8 cm de ancho; los úteros medianos y con una anchura de 0.8 a 4 cm (fig. 

24). 

Por su parte, las hembras maduras no grávidas (n = 170) presentaron un intervalo de 89-117 cm 

de LT (x ̄= 104.9; ± 5.2), la mayoría con marcas de cortejo en sus cuerpos; el ovario tenía una 

anchura de 3 a 10.2 cm y de colores crema, amarillo y hasta anaranjado, con una masa de 10 a 

44 g; la glándula oviducal de 0.8-2.1 cm de ancho; los úteros alargados y con un ancho de 0.9-

6 cm; se observó la presencia de leche uterina o histotrofia de textura espesa y colores crema, 

café, rosado y rojo en 11 individuos de esta clasificación. Las hembras grávidas (n = 7) tuvieron 

un intervalo de tallas de 92.5 a 107.5 cm de LT (x̄ = 101.1; ± 5.1); todas con marcas de cortejo 

en sus flancos; el ancho del ovario de 3.3 a 11.1 cm, de colores crema y amarillo, con una masa 

de 11 a 552 g; la glándula oviducal de 1 a 2.3 cm de ancho; los úteros grandes con un ancho de 

7 a 10.3 cm; se constató la presencia de histotrofia espesa y color café en 4 hembras 

pertenecientes a esta categoría (fig. 24). 
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Figura 24. Sistemas reproductivos de hembras de Pseudocarcharias kamoharai, en diferentes 

estadios de madurez sexual; (a) inmaduras, (b) en maduración y (c) maduras grávidas. 

 

Los machos fueron clasificados, con base en sus características sexuales externas e internas, en 

tres categorías: inmaduros, en maduración y maduros. Los machos inmaduros (n = 7) 

registraron un intervalo de tallas de 72.5 a 82 cm de LT (x̄ = 77.0; ± 3.3); largo del gonopterigio 

de 4.2 a 9.2 cm, sin calcificación, rifiodón abierto y sin rotación; largo del testículo de 3.5 a 5.3 

cm, forma filiforme y de color crema; vesícula seminal pequeña, de 1 cm de ancho. Los machos 

en maduración (n = 25) con un intervalo de tallas 73.5 a 93 cm de LT (x̄ = 86.1; ± 4.6); largo 

del gonopterigio de 5.5 a 11 cm; con calcificación parcial, rifiodón cerrado, con rotación y 

semen; largo del testículo de 4 a 7.6 cm, forma ovalada, de color crema y rosado; vesícula 

seminal mediana, de 1.1 a 2 cm de ancho. Los machos maduros (n = 174) con un intervalo de 

tallas de 81.3 a 110 cm de LT (x̄ = 95.8; ± 5.6); largo del gonopterigio de 6-12.5 cm; con 

calcificación total, rifiodón cerrado, rotación total y semen; largo del testículo de 4.5 a 14 cm, 

forma reniforme, de color amarillo y rojo; vesícula seminal grande, de 1.4-2.6 cm (fig. 25). 
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Figura 25. Sistemas reproductivos de machos de Pseudocarcharias kamoharai, en diferentes 

estadios de madurez sexual; (a-b) en maduración y (c-d) maduros. 

 

Relación entre la talla y las dimensiones de los órganos reproductivos 

El análisis de la regresión simple entre las tallas de los tiburones y sus estructuras reproductivas, 

indicó una baja correlación para todas las variables estudiadas, entre las que se pueden citar la 

longitud total y el largo del ovario (n = 192; R2 = 0.15), LT y largo del útero (n = 99; R2 = 0.13), 

entre otras, para las hembras. En el caso de los machos, también fueron bajas, e.g., la LT y largo 

del gonopterigio (n = 206; R2 = 0.36), LT y largo del testículo (n = 183; R2 = 0.19). 

Talla de madurez sexual 

La hembra inmadura más grande midió 107 cm de TL y la hembra madura más pequeña, fue 

de 89 cm de LT. La talla de madurez sexual fue de L50 = 91.2 cm de TL (IC 95% = 88.8-93.5), 

r = 0.3, y de acuerdo a esta talla de madurez, 25 fueron inmaduras (incluyendo a las del estadio 

en maduración), es decir, un 12% de las capturas y 177 estaban maduras (grávidas y no 

grávidas), esto es, el 88%. Mientras que, el macho inmaduro más grande fue de 93 cm de LT y 

el maduro más pequeño fue de 79 cm de LT. La L50 = 84.8 cm de LT (IC 95% = 83.2-86.2), r 

= 0.3. Según esta talla estimada, los machos inmaduros (incluyendo a los del estadio en 
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maduración), n = 32, representaron el 16% de la captura analizada y los machos maduros, n = 

174, el 84% (fig. 26).  

 

 

Figura 26. Talla media de madurez sexual por sexos de Pseudocarcharias kamoharari en el 

océano Pacífico ecuatoriano. (a) Hembras y (b) machos; círculos = datos observados, línea = 

modelo logístico y líneas punteadas = intervalos de confianza al 95%. 
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Gestación y época de nacimiento 

Las hembras grávidas se observaron durante varios meses: febrero, mayo, junio, septiembre y 

noviembre, es decir, no hubo un periodo específico, sino que se presentaron a lo largo del año. 

Con base en lo anterior y debido a que no hubo un patrón de crecimiento marcado en los fetos 

ya que éste fue variable, no fue posible establecer una gestación definida para la especie y ni 

tampoco, una época de nacimiento (fig. 27).  

 

Figura 27. Variación mensual de las tallas promedios de los fetos de Pseudocarcharias 

kamoharai (círculos = promedio, barras de error = desviación estándar, * = feto macho no 

medido). 

 

Desarrollo fetal, talla de nacimiento y fecundidad  

Con respecto a los fetos, en total se registraron 25, con longitudes entre 26 y 41 cm de LT (x̄ = 

34.3; ± 5.2). De los 25, 12 fueron hembras con tallas de 27 a 41 cm de LT (x̄ = 33.8; ± 5.2) y 

12 eran machos, desde 26 hasta 41 cm de LT (x̄ = 34.9; ± 5.5) y, un macho no se logró medir. 

No se registraron diferencias significativas entre las longitudes de los fetos por sexos (W = 

143.00; p > 0.05). 

Las características del desarrollo fetal, permitieron agruparlos sólo en dos fases: media y 

avanzada (terminal). Los fetos en fase media (n = 12) tenían tallas entre 26 y 33.7 cm de TL (x̄ 
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= 29.6; ± 2.5); masas totales de 64 a 171 g (x̄ = 118.3; ± 42.1); presentaron un color gris claro 

o púrpura en el dorso y blanco en el vientre; ojos prominentes; mancha blanca detrás de los 

ojos, entre la boca y las aberturas branquiales; aletas poco desarrolladas y flancos sin irrigación 

sanguínea. Mientras que, los fetos en fase avanzada (n = 12) con longitudes de 36 a 41 cm de 

TL (x̄ = 39; ± 1.4); masas totales de 251 a 320 g (x̄ = 281.1; ± 26.8); con un color gris oscuro 

en el dorso y blanco en el vientre; ojos bien desarrollados; dientes desarrollados, mancha blanca 

detrás de la boca; aletas muy desarrolladas y flancos con irrigación sanguínea (fig. 28). 

 

Figura 28. Fetos de Pseudocarcharias kamoharari en fase media de desarrollo, 33 cm de LT 

(arriba) y fase avanzada, 37 cm de LT (abajo). 

 

El organismo de vida libre más pequeño registrado en esta investigación fue de 50 cm de LT 

en junio, mientras que, el feto más grande fue 41 cm de LT en ese mismo mes, por lo que se 

estimó que estos nacen a los 45.5 cm de TL. Y con respecto a la fecundidad de la especie, cada 

hembra contenía 4 fetos, esto es, 2 fetos en cada útero y un feto fue observado en una hembra 

preñada de 103 cm de LT durante noviembre. Con base en esto, se estimó una fecundidad 

promedio de 3.6 fetos por camada. 
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5.4 Discusiones 

Proporción sexual 

La proporción sexual de P. kamoharai hallada en esta investigación estuvo según lo esperado, 

una hembra por cada macho. Esta proporción fue distinta a lo hallado por otros autores, donde 

se puede constatar mayor frecuencia de hembras que de machos en las capturas, como en el 

caso de 1.6H:1M (Dai et al. 2012), 1.8H:1M (Oliveira et al. 2010), 2H:1M (Estupiñán-Montaño 

y Galván-Magaña 2020) y 2.5H:1M (White 2007). Mientras que, en otros casos la 

predominancia fue para los machos: 1H:2.7M (Fujita 1981), 1H:2.8M (Wu et al. 2020) y 

1H:1.9M (Kindong et al. 2020). Dado que dichas proporciones fueron desequilibradas, esto 

indicaría una segregación sexual, lo cual podría ser por el sesgo producto de la pesca, ya sea 

por el área de captura de los organismos o por el arte de pesca empleado para la extracción de 

los tiburones (Oliveira et al. 2010). Además, Dai et al. (2012) sostienen que estas proporciones 

sexuales diferentes en las capturas, incrementaría el riesgo de la población a una 

sobreexplotación de la especie, ya que el esfuerzo pesquero estaría recayendo sobre un solo 

sexo. 

Con relación a las tallas encontradas para P. kamoharai, donde se evidenció que a partir de los 

80 cm de LT si mostraron segregación sexual, esto concuerda con las tallas de madurez sexual 

establecidas para las hembras de 91 cm de LT y de 80 cm de LT para los machos por Oliveira 

et al. (2010) en el océano Atlántico y, Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña (2020) en el 

océano Pacífico. Este patrón también fue observado en Isurus oxyrinchus en el sur del océano 

Pacífico tanto por sexos, tallas y estaciones del año (Mucientes et al. 2009) y tiburón azul, 

Prionace glauca, en el Pacífico Nororiental, EE.UU. (Maxwell et al. 2019).  

La segregación sexual es un comportamiento generalizado en el reino animal y puede darse 

dentro de una especie debido a las diferencias sexuales en tamaño corporal, actividad, 

comportamiento, requisitos nutricionales y/o selección de hábitat, entre otros factores 

(Wearmouth y Sims 2008). La segregación de hábitat por sexo parece ser común entre tiburones 

(Klimley 1987, Wearmouth y Sims 2008), donde las hembras y machos adultos de una especie 

usan diferentes hábitats ya sea dentro de la misma o en diferentes áreas (Sims 2005). Los 
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hábitats pueden ser seleccionados diferencialmente por sexos, ya sea por razones sociales, 

térmicas o relacionadas con el forrajeo (Wearmouth y Sims 2008). 

Estadios de madurez sexual 

Los estadios de madurez sexual en hembras de P. kamoharai fueron clasificados en inmaduros, 

en maduración, hembras grávidas y no grávidas. Existen algunas escalas de madurez sexual que 

se emplean para categorizar a la especie en mención, así como la de White (2007), que las 

agrupó con base en la presencia de fetos y su estado de desarrollo en 3 categorías: inmaduras, 

maduras no preñadas y maduras preñadas. En cambio, Oliveira et al. (2010) emplearon como 

criterios tanto los tamaños de los ovarios, de la glándula oviducal y del útero, así como la 

presencia y el desarrollo fetal, por lo que se valieron de seis categorías: juveniles, embarazo 

temprano I, embarazo temprano II, embarazo intermedio, embarazo tardío y en reposo. Por su 

parte, Wu et al. (2020) las clasificaron de acuerdo a los criterios del número de ovocitos en el 

ovario, huevos fecundados y presencia de fetos en el útero en 4 categorías: inmaduras y en 

maduración, maduras en fase de ovulación, maduras con fetos no pigmentados, maduras con 

fetos pigmentados. Entonces, la escala de madurez sexual más completa fue dada por Oliveira 

et al. (2010), sin embargo, para fines prácticos de una clasificación con un menor número de 

categorías, podría ser considerada la de White (2007). A pesar del detalle de cada uno de los 

estadios de la madurez sexual que se reportaron, es importante que las escalas presentadas en 

este trabajo y por los diferentes autores, sean validadas a través de análisis histológicos.      

Uno de los detalles más destacables hallados en las hembras grávidas y no grávidas, es la 

presencia de la histotofia y trofonemata en el útero. Esta leche uterina no había sido detallada 

en estudios anteriores ni para el océano Pacífico ni el Atlántico para P. kamoharai, por lo que 

representa un aporte de los nutrientes de la progenitora a sus fetos, no sólo del saco vitelino, 

sino que también de las cápsulas ovígeras y además la histotrofía, para asegurar el éxito del 

desarrollo de los fetos. La histotrofia y trofonemata ya ha sido observada en otras especies de 

tiburones como Carcharias taurus, Alopias superciliosus y Carcharodon carcharias (Gilmore 

1993, Chen et al. 1997, Snelson et al. 2008, Sato et al. 2016). En el caso de las rayas, este tipo 

de alimentación en el desarrollo embrionario se da para las del orden Myliobatiformes, como 

la mantarraya del Atlántico, Hypanus sabinus, raya látigo violeta, Pteroplatytrygon violácea, 
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mantarraya lobulada, Urolophus lobatus, entre otras especies (Snelson et al. 1988, White et al. 

2001, Veras et al. 2001). La histotrofia es una secreción uterina (leche uterina) rica en proteínas 

y lípidos que ayuda al crecimiento y desarrollo de los fetos, una vez que ya se han acabado las 

reservas del saco vitelino y las cápsulas ovígeras, de ahí que también, la transferencia de 

nutrientes es mucho más eficiente por esta vía (Wourms 1981).  

Por su parte, los machos de P. kamoharai, en la presente investigación, fueron clasificados en 

tres categorías: inmaduros, en maduración y maduros. Éstas son similares a las escalas 

empleadas por White (2007), Oliveira et al. (2010) y Wu et al. (2020), es decir, con base en los 

criterios del tamaño de los gonopterigios y su calcificación. Oliveira et al. (2010) los 

clasificaron en tres grupos: juveniles, en maduración y adultos. Mientras que, White et al. 

(2007), los agruparon en tres categorías: neonatos, juveniles y adultos. En cambio, Wu et al. 

(2020) sólo los categorizó en dos: inmaduros y maduros. Sí bien, los tres trabajos presentaron 

una escala de 2 o 3 categorías, las mismas que son similares en sus características para evaluar 

la madurez sexual, la de Oliveira et al. (2010) registró mayor detalle sobre las dimensiones del 

gonopterigio tanto externo como interno. De igual manera, se necesita una validación para todas 

estas escalas citadas, por medio de la histología de los órganos reproductivos. 

Relación entre la talla y las dimensiones de los órganos reproductivos 

El análisis de la regresión indicó que no hubo una correlación entre la talla del tiburón y sus 

órganos reproductivos. Sin embargo, P. kamoharai, si mostró una correlación entre la LT y la 

masa del ovario, LT y masa de la glándula oviducal, LT y ancho del útero para las hembras. En 

el caso de los machos, la correlación se observó para la LT y el largo del gonopterigio, así como 

también para la LT y la masa de los testículos (Oliveira et al. 2010). Lo que indicó que el 

cambio abrupto en el incremento de dicha relación, sugiere el inicio del periodo reproductivo. 

Conrath (2005) sugiere que los dos métodos para evaluar la madurez sexual en peces 

cartilaginosos son, primero, a través de la relación entre la longitud del cuerpo y las dimensiones 

de sus estructuras reproductivas. La segunda forma es, por medio de la cuantificación de la 

proporción de peces maduros en cada intervalo de tamaño predefinido. 
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Talla de madurez sexual 

La talla de madurez sexual de P. kamoharai fue estimada en 91.2 cm de LT para las hembras. 

Esta talla se encuentra dentro de lo hallado por otros autores, quienes sostienen que las hembras 

alcanzan su madurez entre 87 y 99 cm de LT. Siendo así, las capturas analizadas en el océano 

Atlántico estuvieron compuestas por el 67% de hembras maduras (Oliveira et al. 2010, Wu et 

al. 2020). Mientras que, en los machos, se calculó que la madurez era obtenida a los 84.8 cm 

de LT, lo cual concuerda con otros estudios, en los que se estima que estaba entre 76 y 92 cm 

de LT. Con base en lo anterior, en las capturas estudiadas en esos lugares, se observó que de 70 

a 92%, los machos eran maduros (Oliveira et al. 2010, Estupiñán-Montaño y Galván-Magaña 

2020, Wu et al. 2020). Además, debido a que hubo una proporción elevada de hembras 

maduras, incluido grávidas, y machos maduros en la pesca del Océano Atlántico, sugiere una 

necesidad de precaución por parte de las pesquerías de palangre ya que, podrían afectar la 

biomasa reproductora de la población y su reclutamiento (Dai et al. 2012). Lo mismo se sugiere 

para el océano Pacífico, con base en lo hallado en este trabajo, así como por Estupiñán-Montaño 

y Galván-Magaña (2020). 

La talla máxima registrada para P. kamoharai, en esta investigación, fue de 117 cm de LT para 

las hembras, de ahí que, basados en esa longitud, se alcanzaría la talla de madurez sexual al 

78% y para los machos fue de 110 cm de LT, es decir, al 77% con base en esa referencia. Si se 

considera la talla máxima registrada para el océano Atlántico por Oliveira et al. (2010), dónde 

las hembras tuvieron una talla máxima de 122 cm de LT, éstas alcanzarían su madurez sexual 

al 75% y para los machos que era de 109 cm de LT, éstos obtendrían su madurez al 78%. Con 

respecto a la edad estimada en el capítulo anterior, las hembras alcanzarían su madurez sexual 

de 8 a 9 años y, los machos lo harían entre los 6 y 8 años. Esto es distinto a lo estimado para la 

talla de madurez calculada según Lessa et al. (2015) y Kindong et al. (2020), quienes estiman 

que las hembras obtendrían su madurez a los 5 años y de 3 a 4 años para los machos. 

Es importante destacar que, dentro de las 16 especies de tiburones del orden Lamniformes (Van 

der Laan et al. 2023), hay especies que alcanzan su madurez sexual a altos porcentajes de su 

talla máxima conocida, e.g. C. carcharias, cuyas hembras maduran a los 450-500 cm de LT, es 

decir, el 75-83% de su longitud máxima, y los machos a los 360-380 cm de LT, esto es, entre 
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un 90 y 95%. Mientras que, otras especies obtienen su madurez a porcentajes más bajos como 

el tiburón marrajo carite, Isurus paucus, que madura a los 300 cm de LT (70% de su talla 

máxima registrada) y los machos a los 229 cm de LT (54%) (tabla X). De ahí que, el esfuerzo 

de cada especie para poder crecer y estar apta para su maduración y reproducción, varía. 

Gestación y época de nacimiento 

El periodo reproductivo no presentó una estacionalidad marcada y se extendió a lo largo del 

tiempo de estudio. Esto es similar a lo reportado en otros trabajos en los océanos Pacífico, 

Atlántico e Índico, basados en la frecuencia de ocurrencia de los diferentes estadios de madurez 

sexual, distintos tamaños de los fetos en estado terminal y neonatos encontrados en varios meses 

del año, es decir, no hubo un patrón temporal claro para su reproducción (Fujita 1981, White 

2007, Oliveira et al. 2010, Wu et al. 2020). Esta especie podría tener de 12 a 15 meses o más 

de gestación y que, basados en su estrategia reproductiva, no se aparearían ni quedarían 

embarazadas cada año, sino que probablemente se saltearían años (Gilmore et al. 2005). 

Adicionalmente, se estableció que las hembras podrían necesitar una fase de descanso 

relativamente prolongada para acumular suficientes energías para volver a someterse a otro 

ciclo reproductivo (Oliveira et al. 2010). 

Además, las gónadas de hembras y machos de la mayoría de especies marinas pueden tener una 

fase relativamente larga de inactividad o descanso, después que éstas crecen y maduran. En 

todo caso, para las investigaciones pesqueras, el evento de mayor interés dentro del ciclo 

reproductivo de una especie, es el parto o desove. Éste tipo de actos pueden extenderse ya sea 

desde un lapso corto hasta uno largo, y puede tener intervalos regulares o irregulares, pero en 

la mayoría de las especies marinas se da una vez por año (King 2007). De ahí que, los ciclos 

reproductivos pueden tener una duración de un año (ciclo anual), de dos años (ciclo bienal) y 

tres años (ciclo trienal). Para las especies de ciclo anual, se pueden citar al tiburón cazón picudo 

del Atlántico, Rhizoprionodon terraenovae; tiburón boca dulce, Mustelus canis, y la cornuda 

común, Sphyrna lewini (Conrath y Musick 2002, Carrier et al. 2004). De ciclo bienal, e.g., la 

mielga, Squalus acanthias; tiburón macuira, Carcharhinus limbatus y tiburón dentiliso, 

Carcharhinus isodon (Castro 1996, Carrier et al. 2004). De ciclo trienal, como C. taurus (Castro 

2009, Wyffels et al. 2022).  
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Con relación a la gestación, en el caso de las otras especies de Lamniformes, existen aquellas 

con una gestación prolongada como el C. carcharias e I. oxyrinchus, cuyo proceso dura entre 

15 y 18 meses; otras con periodos más cortos como A. pelagicus y L. nasus, que van de 8 a 9 

meses. Aunque, hay otras como P. kamoharai, donde la gestación no ha podido ser definida por 

sus ciclos reproductivos continuos, esto es, que se reproducen durante todo el año, y también 

para I. paucus (tabla XI). 

Desarrollo fetal, talla de nacimiento y fecundidad  

Los fetos se encontraron en dos fases de desarrollo (media y avanzada). Una de las limitantes 

en este trabajo, fue que no se encontraron en desarrollo embrionario inicial como lo descrito 

por Fujita (1981), donde se observaron fetos de 3 a 4 cm de LT, de color blanco amarillento, 

largos filamentos branquiales extendidos por fuera de los espiráculos y aberturas branquiales, 

dientes, sin escamas placoideas y con un pequeño saco vitelino. Sin embargo, si se observaron 

fetos en estado medio y avanzando, donde se pudo apreciar las características morfológicas y 

tamaño que van dándose en cada fase de su desarrollo hasta que adquiere la morfología propia 

de un adulto, previo al nacimiento. Otra de las limitantes de esta investigación, fue que no se 

tuvieron un número de fetos representativos por cada mes.   
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Tabla XI. Parámetros reproductivos de algunas especies de tiburones del orden Lamniformes. SC = sexos combinados, H = hembras 

y M = machos. El orden taxonómico está basado en Van der Laan et al. (2023). 
Especie Talla 

máxima 

(cm, LT) 

Talla de 

nacimiento 

(cm, LT) 

Porcentaje de 

la talla máxima 

al nacer 

Talla de 

madurez sexual 

(cm, LT) 

Porcentaje de 

la talla máxima 

al madurar 

Gestación 

(meses) 

Fecundidad Lugar Referencia 

Mitsukurina 

owstoni 

SC = 384 ¿? ¿? H = 335-373 

M = 264-320 

H = 87-97 

M = 69-83 

¿? ¿? Océanos Pacífico, 

Atlántico e Índico 

Compagno (2001) 

Carcharias taurus SC = 318 95-105 30-33 H = 220 

M = 190-195 

H = 69 

M = 60-61 

9-12 2 Océanos Pacífico, 

Atlántico e Índico 

Compagno (2001) 

Pseudocarcharias 

kamoharai 

H = 117 

M = 110 

45.5 H = 38 

M = 41 

H = 91.2 

M = 84.8 

H = 78 

M = 77 

Indefinida 4 Océano Pacífico 

Suroriental, Ecuador 

Este estudio 

Alopias pelagicus H = 350£ 

M = 348£  

136-142 H = 39-41 

M = 39-41  

H = 295£ 

M = 275£ 

H = 84  

M = 79 

 

9 2 Océano Pacífico 

Suroriental, Ecuador 

Romero-Caicedo 

et al. (2014) 

Alopias 

superciliosus 

H = 402 

M = 341  

122 H = 30 

M = 36 

H = 315.7  

M = 275.2 

H = 79 

M = 81 

 

12 2 Océano Pacífico 

Suroriental, Ecuador 

Calle-Morán et al. 

(2023) 

Alopias vulpunis H = 486* 

M = 420* 

133* H = 27 

M = 32 

H = 382* 

M = 330* 

H = 79 

M = 79 

12 2-4 Océano Atlántico 

Noroccidental, Canadá y 

EE.UU. 

Natanson y 

Gervelis (2013) 

Carcharodon 

carcharias 

H = 600 

M = 400 

120–150 

 

H = 20-25 

M = 30-38 

H = 450-500 

M = 360-380 

H = 75-83 

M = 90-95 

18 

 

2-17 

 

Océano Pacífico, Atlántico 

e Índico 

Bruce (2008) 

 

Isurus oxyrinchus H = 350 

M = 207 

70 H = 20 

M = 34 

H = 273-298 

M = 180 

H = 78-85 

M = 87 

15-18 4-25 Océano Pacífico, Atlántico 

e Índico 

Mollet et al. 

(2000), Conde-

Moreno y Galván-

Magaña (2006) 

Isurus paucus SC = 427 97-120 23-28 H = 300 

M = 229 

H = 70 

M = 54 

Indefinida 2-8 Océanos Pacífico, 

Atlántico e Índico 

Compagno 

(2001), Castro 

(2010) 

Lamna ditropis 

 

 

 

 

SC = 305 60 

 

 

 

 

20 

 

 

 

 

H = 221 

M = 182 

 

 

 

H = 72 

M = 60 

 

 

 

9-10 

 

 

 

 

2-5 

 

 

 

 

Océano Pacífico 

Nororiental y 

Noroccidental, desde 

Corea del Sur hasta 

EE.UU. 

Tanaka (1980), 

Compagno (2001) 
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Lamna nasus H = 324‡  

M = 277‡ 

60-80 H = 19-25 

M = 22-29 

H = 208‡ 

M = 166‡ 

H = 64 

M = 60 

8-9 3-6 Océano Atlántico 

Noroccidental, Canadá y 

EE.UU.  

Jensen et al. 

(2002) 

¿? Desconocido  

£ LT calculada a partir de la LPC de acuerdo a la ecuación de Liu et al. (1999). 

* LT estimada a partir de la LF según la fórmula de Kohler et al. (1995). 

‡ LT calculada a partir de la LF con base en el algoritmo de Natanson et al. (2002). 

 



98 
 

La talla de nacimiento fue de 45.5 cm de LT y sí se considera la talla máxima observada en este 

trabajo, P. kamoharai nace al 38% de su longitud en esta área del océano Pacífico. Esto es 

congruente con lo hallado en otras áreas de estudio, donde dicha talla fue estimada desde 36 

hasta 49 cm de LT, es decir, entre 30 y 40 % de su talla máxima observada (White 2007, Oliveira 

et al. 2010, Wu et al. 2020). Oliveira et al. (2010) establecieron una ventaja y desventaja con 

respecto a las especies cuyos neonatos presentan tallas grandes. La ventaja radica en que ellos 

estarían mejor preparados para su estilo de vida de depredador, no solo porque pueden encontrar 

y cazar fácilmente presas grandes y veloces, sino también porque son menos vulnerables a la 

depredación de otros tiburones más grandes. Por otro lado, la desventaja demográfica de tal 

estrategia reproductiva es que, como la fecundidad de la especie es mucho menor al tener una 

fecundidad de 4 crías en cada ciclo reproductivo, la tasa intrínseca de crecimiento puede ser 

muy baja. Esto implica una menor resiliencia a la sobrepesca.  

Por otro lado, P. kamoharai está dentro de los Lamniformes con el mayor porcentaje de su talla 

al nacer, sí se lo compara con su talla máxima, con un 38%, esto es similar a A. pelagicus, cuyas 

tallas de nacimiento están entre los 136 y 142 cm de LT (39-41%). Mientras que, para un 

porcentaje bajo, se observa en el tiburón marrajo salmón, Lamna ditropis, que nace a los 60 cm 

de LT, es decir al 20% de su máxima longitud (tabla X).  

La fecundidad uterina fue de 4 por camada, pero en una ocasión se encontró un solo feto. Esto 

también se observó por otros autores donde generalmente hallaban 4 fetos y en ciertas 

excepciones, encontraron de 1 a 3 (Fujita 1981, White 2007, Oliveira et al. 2010, Dai et al. 

2012, Wu et al. 2020). Oliveira et al. (2010) sostienen que una baja fecundidad es una ventaja 

ecológica debido a dos hipótesis: (1) las progenitoras son capaces de alimentar a sus pocos fetos 

a una tasa más rápida, lo que significa que éstos alcancen tallas mayores en cortos periodos; 

siendo así, esto constituiría una ventaja competitiva para la especie. (2) Como tienen pocas crías 

pueden contener a sus fetos hasta que ellos alcanzan mayores tamaños.  

Es importante resaltar que los Lamniformes presentan una fecundidad baja, siendo entre ellos 

los más fecundos, C. carcharias con 2-17 fetos e I. oxyrinchus de 4 a 25. De ahí que los menos 

fecundos son: C. taurus, A. pelagicus y A. superciliosus con solo 2 fetos por camada para cada 

una de ellas (tabla X). A diferencia de Rhincodon typus (orden Orectolobiformes) es la especie 
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de tiburón con mayor fecundidad, con más de 300 fetos hallados en una hembra de 

aproximadamente 10.6 m de LT y 16 t de masa total en las costas de Taiwán, océano Pacífico 

Noroccidental (Joung et al. 1996).  

5.5 Conclusiones 

La proporción sexual de la muestra y fetos de P. kamoharai fue equilibrada, esto es, una hembra 

por cada macho, por lo que cada sexo aporta de forma de manera equilibrada al tamaño y la 

estructura de la población. 

Los individuos en la población, según la escala de los estadios de madurez sexual, estuvieron 

conformados por inmaduros, en maduración y maduros. Para el caso de las hembras también se 

encontraron hembras grávidas y no grávidas. 

La relación entre la talla del tiburón y sus órganos reproductivos fue baja o nula, por lo que no 

fueron indicativos del inicio del ciclo reproductivo.  

Las hembras alcanzaron su talla de madurez sexual al 75% de la longitud máxima hallada y los 

machos, al 78%. La mayor parte de la captura estuvo compuesta por entre 88 y 84%, para 

hembras y machos maduros, respectivamente. 

La gestación y la época de nacimiento no pudieron ser definidas debido a que se encontraron 

fetos a lo largo de todo el año y el patrón de crecimiento de estos, no fue marcado y hubo 

fluctuaciones en algunos meses. 

La talla de nacimiento fue estimada en un 38% de la talla máxima registrada en este trabajo. 

La fecundidad de la especie fue baja, propia de los tiburones del orden Lamniformes. 
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CAPÍTULO 6. DINÁMICA POBLACIONAL 

6.1 Introducción 

La dinámica poblacional trata de describir los cambios que se dan en la abundancia específica 

por cada cohorte en una población tanto a nivel espacial y temporal, como el resultado de varias 

fuentes de variabilidad (Cortés 2004). En términos generales las fuentes de variabilidad que 

gobiernan la dinámica de una población, son los procesos ecológicos y genéticos (Cortés 

1999b). La abundancia específica por cada cohorte de individuos tanto en tiempo como en 

espacio, está determinada por tres tasas vitales básicas (nacimientos, crecimiento y muertes) y 

los procesos demográficos de emigración e inmigración, los cuales están sujetos a una 

estocasticidad genética, demográfica, ambiental, de muestreo e inducida la del hombre. El 

efecto que estas fuentes de variación tienen sobre las tasas vitales y los procesos demográficos 

finalmente son los que determinan el destino de una población. Idealmente, un modelo de 

dinámica poblacional debería capturar la interacción de las tasas vitales y los procesos 

demográficos con todas las fuentes de variabilidad para proporcionar el conocimiento sobre la 

abundancia de la población en el tiempo y espacio (Cortés 2004).  

Una población es un conjunto de organismos que tienen características, atributos o propiedades 

tales como su tamaño, tasa de crecimiento, tasa de natalidad y mortalidad, tasas de inmigración 

y emigración, estructura de tallas y edades, y su distribución espacial (Haddon 2011). Otras 

propiedades principales de las poblaciones son la curva de supervivencia, densidad poblacional, 

potencial biótico, proporción de sexos (Smith y Smith 2007). El comportamiento dinámico de 

una población se lo relaciona con los cambios de estas propiedades a través del tiempo. Un 

objetivo de la modelación poblacional, es describir y tratar de explicar cómo cambian dichos 

atributos con el tiempo. Las poblaciones de peces sufren muchos cambios como respuesta a la 

pesca, estos incluyen variaciones en el número de individuos por edad, número de organismos 

por tallas, tamaño poblacional, biomasa total y su distribucón espacial (Haddon 2011). 

La mortalidad es un parámetro clave para entender la dinámica de cualquier población y sin el 

conocimiento de cuán rápido los individuos son removidos de ella, es imposible poder modelar 

la dinámica poblacional de los peces, estimar sus tasas de explotación sostenibles, o cualquier 

otro parámetro de manejo (Simpfendorfer et al. 2005). El interés por el estudio de las 

mortalidades, se centra en las tasas de cambio y, generalmente, es más conveniente utilizar las 
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tasas instantáneas de cambio, es decir, la tasa o velocidad a la cual los individuos disminuyen 

en la población (Gulland 1971, Ehrhardt 1981). La mortalidad mide el número de peces que 

mueren y esta ocurre en todos los estadios de los individuos en una población, y tiende a 

decrecer con la edad; las muertes pueden ocurrir por diversos factores como la contaminación, 

inanición, enfermedades y depredación (en stocks no explotados) y por la pesca (en aquellos 

explotados) (FAO 2014).   

La tasa instantánea de mortalidad total está compuesta por las tasas instantáneas de mortalidad 

natural y la de mortalidad por pesca, esto es, la velocidad con la que los organismos mueren en 

una población, y la tasa anual de mortalidad total, es la fracción o porcentaje de individuos que 

mueren cada año (Aguirre-Enríquez 2012). La mortalidad natural se relaciona con el número 

de peces que mueren por causas naturales (Cushing 1968), de aquí que, hay que diferenciar la 

tasa instantánea de mortalidad natural y la tasa anual de mortalidad total. La mortalidad por 

pesca indica el número de peces que mueren por causa de la pesca (Csirke 1980), de igual 

manera, existe la tasa instantánea de mortalidad por pesca y la tasa anual de mortalidad por 

pesca. 

Otro factor muy importante y que se deriva de las tasas de mortalidades, es la tasa de 

explotación, que es la relación entre el número de individuos capturados y el número de 

individuos que mueren, en un cierto período de tiempo. Así mismo, los puntos biológicos de 

referencia (PBR) son aquellos valores estimados de la biomasa de una población y de la tasa de 

mortalidad por pesca, que se utiliza en la gestión de una pesquería para que, bajo el enfoque de 

precaución, se consiga la mejor captura (Aguirre-Enríquez 2012). Los PBR son valores 

máximos de la mortalidad por pesca o valores mínimos de la biomasa, que no deben ser 

superados, en caso contrario, se considera que se pone en peligro la capacidad de 

autorenovación del stock (Cadima 2003). 

Por otra parte, la carencia de estudios ecológicos relacionados con la dinámica de poblaciones 

en condrictios, específicamente para P. kamoharai en Ecuador impide la disponibilidad de 

información sobre las tasas de mortalidad y de explotación, así como los puntos biológicos de 

referencias que coadyuven en una línea base para la elaboración de planes de manejo pesquero 
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adecuados para la especie. Una de las razones por las que el estudio de la dinámica de las 

poblaciones de peces es importante, radica en que es indispensable entender cómo la 

mortalidad, el crecimiento y reclutamiento interactúan para afectar su abundancia, y toda esta 

información es requerida para un manejo pesquero adecuado (Allen y Hightower 2010). 

Con base en los patrones de pesca observados para los tiburones en aguas de Ecuador y debido 

a que no hay estudios sobre la dinámica de sus poblaciones, la hipótesis a contrastar era de que, 

sí la tasa de explotación fue mayor (0.50) a lo recomendado, para mantener poblaciones en 

estado de equilibrio, previniendo de esta forma la sobrepesca.  El objetivo de este capítulo fue 

determinar las tasas de mortalidad natural, pesca y total, y tasa de explotación de 

Pseudocarcharias kamoharai en el Pacífico ecuatoriano, así como puntos biológicos de 

referencia y tasa de remoción anual. 

6.2 Materiales y métodos 

Fase de análisis de datos 

Debido a que no se contaban con datos de captura de la especie, se utilizaron los métodos 

empíricos de estimaciones de mortalidad. La tasa instantánea de mortalidad natural (M) se 

calculó con seis métodos comúnmente empleados para peces óseos y cartliganisos, por lo que 

se utilizaron las ecuaciones de Alverson y Carney (1975), Rickhter y Efanov (1976), Pauly 

(1980), y tres modelos de Jensen (1996). Con el fin de comparación, se aplicaron otras seis 

ecuaciones destinadas a condrictios según Frisk et al. (2001), Then et al. (2015), Zhou et al. 

(2022) y de la literatura especializada. 

El algoritmo de Alverson & Carney (1975) se basa en los parámetros de crecimiento del modelo 

de Von Bertalaffy y adiciona un elemento, la edad crítica (t*), que es el tiempo (años) en el que 

los individuos de una población alcanzan su máxima biomasa. La t* se la calculó con el 

algoritmo:  

𝑡 ∗ = 0.75 ∗ 𝐿∞ 

La razón entre la t* y la L∞ ayudó a obtener el parámetro ω y así la M, mediante: 
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𝑀 =
𝑏 ∗ 𝑘(1 − 𝜔)

𝜔
 

El valor de b (2.70) fue empleado de la relación talla-masa corporal estimado en el capítulo 2. 

El método de Rickhter & Efanov (1976) expresa una relación entre la M y la edad media de 

madurez sexual (Tmat, criterio 50%): 

𝑀 = (
1.521

𝑇𝑚𝑎𝑡0.72
) − 0.155 

Debido a que la talla de madurez sexual (L50) fue obtenida en el capítulo anterior, se empleó un 

promedio de los dos sexos y se la verificó con la siguiente ecuación invertida del MCVB: 

𝑇𝑚𝑎𝑡 = 𝑡0 −
1

𝑘
∗ 𝑙𝑛 (1 −  

𝐿50

𝐿∞
) 

La ecuación de Pauly (1980) indica una relación entre la M, los parámetros de crecimiento del 

modelo de von Bertalanffy (coeficiente de crecimiento, k y longitud máxima teórica, L∞) y la 

temperatura anual promedio del hábitat (T, ºC) sobre la base de datos compilados de 175 stocks 

de peces. Para aplicar este método se consideraron los parámetros de ambos sexos, y una 

temperatura promedio anual de 15 ºC, teniendo en cuenta que es una especie epipelágica y 

mesopelágica cuya distribución va desde la superficie hasta los 590 m. La ecuación fue la 

siguiente:   

𝐿𝑜𝑔10 (𝑀) = −0.0066 − 0.2790 ∗ 𝐿𝑜𝑔10 (𝐿∞) + 0.6543 ∗ 𝐿𝑜𝑔10 (𝑘) + 0.4634 ∗ 𝐿𝑜𝑔10 (𝑇) 

La ecuación de Jensen (1996) sostiene una relación entre la M y los parámetros de historia de 

vida, según lo expuesto por Beverton y Holt, de ahí que usó las variables de compensación 

óptima entre la reproducción y la sobrevivencia, siendo las fórmulas las siguientes:  

𝑀 = (
1.65

𝑇𝑚𝑎𝑡
) 

De forma similar, Jensen indica una relación teórica simple entre la M y el parámetro k del 

modelo de crecimiento de Von Beralanffy: 
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M = 1.50 * k 

Luego, el autor analizó los datos de la ecuación de Pauly (1980), por lo que hizo un reajuste y 

modificación en dicha ecuación:  

M = 1.60 * k 

Con el fin de comparar los métodos antes descritos comúnmente empleados en peces óseos y 

cartilaginosos, se utilizaron modelos desarrollados de manera exclusiva para los condrictios, 

basados en modelos anteriores con algunas modificaciones para este grupo taxonómico. Los 

dos algoritmos de Frisk et al. (2001), quienes los obtuvieron por medio de las regresiones de 

los datos de 30 especies de elasmobranquios en nueve familias: 

Ln(M) = 0.42 * ln(k) – 0.83 

𝑀 =
1

0.44 ∗ 𝑡𝑚𝑎𝑡 + 1.87
 

Otra forma más sencilla de obtener la M, es de la literatura especializada por lo que se empleó 

un promedio de las mortalidades naturales de especies del orden Lamniformes al no existir una 

específica para P. kamoharai. Mientras que, las fórmulas de Then et al. (2015) relacionan a la 

M con la longevidad y los parámetros del MCVB: 

M = 4.899 * tmax 
– 0.916 

M = 4.118 * k 0.73 * L∞ – 0.33 

La ecuación de Zhou et al. (2022) es una modificación de la formula de Jensen (1996), la que 

a su vez tuvo como base la de Roff (1984), la misma que sostiene que la edad de madurez está 

altamente correlacionada con la edad en la que se da el punto de inflexión del MCVB en masa 

corporal total. En esta versión, también se incluyó el parámetro t0: 

𝑀 =
1.65

𝑡𝑚𝑎𝑡 + 𝑡0
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De igual manera, se realizó la comparación entre los métodos tradicionales empleados para 

osteíctios y condrictios por medio de una prueba estadística de Student (t).    

La tasa instantánea de mortalidad total (Z) se estimó con cuatro métodos para fines 

comparativos: Beverton y Holt (1956, 1959), Ssentengo y Larkin (1973) y Hoenig (1983). La 

ecuación de Beverton y Holt (1956) indica una relación entre la Z, el parámetro k del MCVB y 

las tallas de los peces capturados, es decir, a partir de la talla media de las capturas, por medio 

de: 

𝑍 =
𝑘(𝐿∞ − Ḹ)

Ḹ − 𝐿′
 

Donde L' = longitud de los animales más pequeños que están plenamente representados en los 

muestreos de las capturas y Ḹ = longitud media en la captura, estimada a partir de tallas mayores 

de L'. 

La fórmula de Beverton y Holt (1959) es una modificación de la anterior ya que, reemplaza la 

L' por la longitud de primera captura (Lc). Dado que no existe una Lc para la especie se empleó 

una talla mayor a la L50 de las hembras y los machos (92 cm de LT):  

𝑍 =
𝑘(𝐿∞ − Ḹ)

Ḹ − 𝐿𝑐
 

El algoritmo de Ssentengo y Larkin (1973) considera que la Z proviene de la relación entre el 

número de organismos capturados, los parámetros del MCVB y las tallas medias como la Ḹ y 

L', de ahí que: 

𝑍 =
𝑛 ∗ 𝑘

(𝑛 + 1) ∗ 𝐿𝑛 (
𝐿∞ − 𝐿′
𝐿∞ − Ḹ

)
 

La fórmula de Hoenig (1983) sugiere una relación entre la Z y la longevidad (tmax) dado que las 

especies más longevas mueren a una tasa más lenta que aquellas que viven periodos cortos. La 

ecuación se basa en la estimación de la Z de 84 stocks de osteíctios, sin embargo, también es 

empleada para los condrictios: 
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Ln(Z) = 1.46 -1.01 * Ln (tmax) 

La tasa instantánea de mortalidad por pesca (F) se calculó con el algoritmo de Pauly (1983), la 

cual señala que una vez determinada la M y Z, es fácil obtener por la diferencia de ambas a F: 

F = Z – M 

Las tasas anuales de mortalidad natural (HM), mortalidad por pesca (HF), y mortalidad total (HZ) 

se estimaron para saber la fracción de la población que muere, mediante las ecuaciones de 

Ricker (1975): 

HM = 1 – e 
– M/año 

HF = 1 – e 
– F/año 

HZ = 1 – e 
– Z/año 

La tasa de explotación (E) se la calculó según los métodos de Beverton y Holt (1966), Gulland 

(1971) y Cushing (1981). La ecuación de Berverton y Holt (1966) que indica la proporción de 

una cohorte o población que murió por la presión pesquera:   

E = 
𝐹

𝑍
 

La fórmula de Gulland (1971) es igual a la anterior, sólo que se diferencia en el desglose de Z, 

con la adición de la M y F: 

𝐸 =
𝐹

𝐹 + 𝑀
 

Aquí se establece sí, el recurso es objeto de sobrepesca o no, en la asunción de que el valor 

óptimo de E (Eopt) es igual a 0.50. La utilización de E ≈ 0.50 como valor óptimo para la tasa de 

explotación se basa en que el rendimiento máximo sostenible se encuentra optimizado cuando 

F ≈ M (Gulland 1971). 

El algoritmo de Cushing (1981) agrega un elemento más para la estimación de Z, ya que 

considera el producto con la diferencia de la supervivencia de la población: 
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E = 
𝐹

𝑍
 * (1 - e-z)  

Además, los puntos biológicos de referencia (PBR) se obtuvieron por medio de los métodos de 

Patterson (1992) y Zhou et al. (2012). La ecuación de Patterson (1992) permite estimar a la tasa 

de mortalidad por pesca de máximo rendimiento sostenible (Fopt) e indica una relación directa 

entre la F y la mitad del valor de M, y se la estima mediante la siguiente ecuación:    

Fopt = 0.5 * M 

De igual manera, se puede obtener la tasa de mortalidad por pesca límite (Flim) y señala, en 

cambio, la relación con el 67% del valor de M, lo que constituye un rango de tolerancia entre 

la Fopt, y se la obtuvo así:    

Flim = 
2

3
 * M 

El algoritmo de Zhou et al. (2012), también ayuda a calcular la Fopt basada en un meta-análisis 

de stocks de osteíctios y condrictios, donde luego de analizar la relación entre la F, los 

parámetros de crecimiento y M, concluyeron que esta última influye de manera signficiativa en 

la F. Para los peces cartilaginosos es: 

Fopt = 0.41 * M 

 

La talla de rendimiento máximo sostenible (Lopt) se la estimó con dos técnicas, la de Beverton 

(1992) y Froese y Binohlan (2003). Beverton (1992) sostiene que la Lopt es la talla en la cual los 

individuos de una población no explotada, alcanzarán a obtener la máxima biomasa, lo cual es 

análogo a la t*, descrita antes, y para este fin se empleó la L∞: 

𝐿𝑜𝑝𝑡 = L∞ ∗ [
𝑏

𝑏 +  (
𝑀
𝑘

)
] 

La fórmula de Froese y Binohlan (2003), en cambio aplica el logaritmo natural (base 10) y 

también emplea la L∞:  
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Log10 (Lopt) = 1.0421 * Log10 (L∞) – 0.2742 

La Lopt, L50 y L∞ se graficaron en el histograma de frecuencias de tallas por sexos combinados 

para tener una referencia de los organismos capturados con base en estos tres parámetros.  

El porcentaje de remoción anual (R, %) fue estimado por medio de la ecuación de Ricker 

(1975): 

𝑅(%) = [
𝐹

𝑍
 ∗  (1 −  𝑒 − 𝑧) ] ∗ 100 

6.3 Resultados 

Tasas de mortalidad natural 

Las estimaciones de M con base en los seis primeros modelos para condrictios y osteíctios fue 

de 0.14 a 0.28 (  = 0.24 ± 0.05), similar a los seis algoritmos diseñados para peces 

cartilaginosos, de 0.16 a 0.35 (  = 0.24 ± 0.07), por lo que se consideró que esta mortalidad fue 

baja. Los cálculos de HM estuvieron entre 0.13 y 0.24 (  = 0.21 ± 0.04) para los métodos 

aplicados para ambos grupos taxonómicos, y estos fueron iguales a los destinados básicamente 

para los condrictios, que variaban desde 0.15 hasta 0.29 (  = 0.21 ± 0.05), es decir, un 21% de 

la población muere por causas naturales en cada año (figs. 29-30). Además, no se registraron 

diferencias siginficativas entre ambos conjuntos de estimaciones de M (t = -0.05; p > 0.05) y 

HM (t = -0.04; p > 0.05) por lo que, se agruparon y trataron como uno sólo grupo (tabla XII).  
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Figura 29. Valores de las tasas instantánea de mortalidad natural (M) y anual de mortalidad 

natural (HM) de Pseudocarcharias kamoharai en aguas del Pacífico ecuatoriano, estimados con 

diferentes métodos empleados comúnmente en osteíctios y condrictios. (1) Alverson y Carney 

(1975); (2) Rickhter y Efanov (1976); (3) Pauly (1980), y (4-6) tres modelos de Jensen (1996). 

La línea cortada representa a la M promedio y la línea contínua, a la HM media.  

 

Figura 30. Estimaciones de las tasas instantánea de mortalidad natural (M) y anual de 

mortalidad natural (HM) de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, basados en 

distintos modelos utilizados específicamente para peces cartilaginosos. (1-2) Frisk et al. (2001); 

(3-4) Then et al. (2015); (5) Zhao et al. (2022) y (6) de la literatura relacionada con tiburones 

del orden Lamniformes. La línea cortada amarilla representa a la M promedio y la línea contínua 

azul, a la HM media.  
 

0.00

0.05

0.10

0.15

0.20

0.25

0.30

0.35

0.40

0 1 2 3 4 5 6 7

T
a
sa

 d
e 

m
o
rt

a
li

d
a
d

 n
a
tu

ra
l

Métodos

Tasa instantánea de

mortalidad natural

(M)

Tasa anual de

mortalidad natural

(HM)

0.00

0.05

0.10

0.15

0.20

0.25

0.30

0.35

0.40

0 1 2 3 4 5 6 7

T
a
sa

 d
e 

m
o
rt

a
li

d
a
d

 n
a
tu

ra
l

Métodos

Tasa instantánea de

mortalidad natural (M)



110 
 

Tabla XII. Valores agrupados de los métodos de estimación de las tasas instantánea de 

mortalidad natural (M) y anual de mortalidad natural (HM) de Pseudocarcharias kamoharai en 

el océano Pacífico Tropical Oriental.  

Métodos 
Tasa instantánea de 

mortalidad natural (M) 

Tasa anual de mortalidad 

natural (HM) 

Alverson y Carney (1975) 0.14 0.13 

Rickhter & Efanov (1976) 0.26 0.23 

Pauly (1980) 0.28 0.24 

Jensen (1996)a 0.23 0.20 

Jensen (1996)b 0.24 0.21 

Jensen (1996)c 0.28 0.24 

Frisk et al. (2001)a 0.20 0.18 

Frisk et al. (2001)b 0.22 0.20 

Then et al. (2015)a 0.35 0.29 

Then et al. (2015)b 0.21 0.19 

Zhao et al. (2022) 0.28 0.25 

Literatura 0.16 0.15 

Promedio 0.24 0.21 

Desviación estándar 0.06 0.05 

 

Tasas de mortalidad total 

La Z presentó valores de 0.08 a 0.51 (  = 0.24 ± 0.19) y debido a que tres estimaciones fueron 

menores que la M, no se los consideraron y sólo se tomó en cuenta la del método de Beverton 

y Holt (1959) de Z = 0.51. De igual forma, dado que las cantidades estimadas de HZ fueron entre 

0.08 y 0.40 (  = 0.21 ± 0.14), no se consideraron tres y la misma ecuación anterior fue 

considerada (HZ = 0.40), por lo que un 40% de la población muere en total por cada año, en esta 

región del océano Pacífico (tabla XIII). 

Tasas de mortalidad por pesca  

Debido a que la Z = 0.51 y la M = 0.24, por diferencia, se obtuvo una F = 0.27, una mortalidad 

por pesca baja, teniendo en consideración que no se disponían de los valores de captura. Esta F 

fue equivalente a la M. La HF = 0.24, señala que un 24% de los tiburones cocodrilos muere por 

pesca en cada año. 
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Tabla XIII. Valores estimados de las tasas instantánea de mortalidad total (Z) y anual de 

mortalidad total (HZ) de Pseudocarcharias kamoharai en el Pacífico de Ecuador.  

Métodos Tasa instantánea de 

mortalidad total (Z) 

Tasa anual de 

mortalidad total (HZ) 

Beverton y Holt (1956) 0.08 0.08 

Beverton y Holt (1959) 0.51 0.40 

Ssentengo y Larkin (1973) 0.15 0.14 

Hoenig (1983) 0.23 0.21 

Promedio 0.24 0.21 

Desviación estándar 0.19 0.14 

 

Tasa de explotación 

La E tuvo valores de 0.21 a 0.53 (  = 0.42 ± 0.18), lo que indica una explotación óptima como 

promedio de P. kamoharai, al no exceder el valor Eopt = 0.50, por lo que se observó un equilibrio 

entre la F y M en el máximo rendimiento sostenible (fig. 31). 

 

Figura 31. Estimaciones de la tasa de explotación de Pseudocarcharias kamoharai en aguas 

ecuatorianas, estimadas a través de tres métodos. La línea cortada representa a la tasa de 

explotación óptima según el rendimiento máximo sostenible y la línea contínua, al promedio de 

los valores obtenidos para la especie. 
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Puntos biológicos de referencia 

Los PBR obtenidos fueron Fopt = 0.10 y 0.12 (  = 0.11 ± 0.01), y la Flim = 0.16, los cuales 

indican que, los niveles de pesca óptima (mejor captura posible) para lograr una explotación 

del stock sostenible a largo plazo, van de un 10 a 16% del esfuerzo pesquero aplicado para esta 

especie. Sin embargo, la F = 0.27 calculada excede a estos valores, lo que sugirió que si habría 

peligro en la capacidad de autorenovación del stock. 

Por otra parte, las Lopt estimadas estuvieron entre 74.3 y 77 cm de LT (  = 75.7 ± 1.9), longitud 

en la cual la población alcanzó su máxima biomasa. Esta talla es menor a la talla de madurez 

establecida en capítulos anteriores, por lo que se tratarían de organismos inmaduros o juveniles 

(fig. 32). 

 

Figura 32. Ditribución de frecuencias de longitudes de Pseudocarcharias kamoharai, y sus 

paráemetros poblacionales de referencia. La línea amarilla representa a la talla óptima de 

captura promedio según el rendimiento máximo sostenible (Lopt); la línea azul, a la talla de 

madurez sexual poblacional y la línea roja, a la longitud asintótica de los individuos. 
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El porcentaje de remoción anual (R = 21%) demostró que el 21% de la población está siendo 

removida. 

6.4 Discusión 

Tasas de mortalidad natural 

La tasa de mortalidad natural de P. kamoharai obtenida a partir de los parámetros de la historia 

de vida, en esta investigación, fue baja. Esto concuerda, en cierto grado, con los patrones de las 

tasas vitales establecidos por Beverton y Holt (1959) y Hoenig (1983), que sostienen que las 

especies de peces de vida corta, poseen un coeficiente de crecimiento alto, longitud asintótica 

menor, longevidad corta y mortalidad natural mayor. Mientras que, las especies de vida larga, 

presentan una tasa de crecimiento baja, longitud asintótica mayor, longevidad extendida y 

mortalidad natural menor. De ahí que, esta especie de tiburón tendría caracterpisticas de historia 

de vida de ambos grupos. 

La tasa de mortalidad natural obtenida por los métodos que originalmente fueron desarrollados 

para los peces óseos y luego aplicados para los peces cartilaginosos, dieron los mismos 

resultados, por lo que fueron agrupados en uno solo. Esto es congruente con lo determinado por 

Dureuil et al. (2021) que estimaron que los métodos empleados en 16 especies de peces óseos 

y 2 de cartilaginosos, no tuvieron diferencias de ahí que, era factible utilizar cualquier técnica. 

Sin embargo, esto difiere a lo propuesto por Zhou et al. (2022) que demostraron que los métodos 

desarrollados para osteíctios y que fueron aplicados para un grupo de 15 stocks pertencientes a 

13 especies de tiburones en el océano Pacífico Occidental (zonas norte, sur y centro), 

presentaban sesgos más grandes que aquellos que fueron implementados específicamente para 

elasmobranquios. También, estos últimos autores resaltan las bondades de los métodos 

empíricos ya que son fáciles de aplicar, no tienen costos y se adaptan a cualquier grupo de 

organismos. Así también, ellos recomiendan el uso de varios modelos para evaluar dichos 

parámetros poblacionales, ya que estos ayudan a disminuir el sesgo que pueda ocasionar el 

aplicar solo una técnica. 

La tasa de mortalidad natural estimada para P. kamoharai fue baja, al igual que otras especies 

de peces cartilaginosos en general. Estos valores obtenidos son mayores que los reportados para 

algunas especies de tiburones Lamniformes como A. pelagicus, A. supercilosus, A. vulpinus, I. 
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oxyrinchus y L. nasus (M = 0.12–0.21). Así mismo, la M de la especie en estudio, es similar a 

la del tiburón leopardo, Trakis semifasciata; algunos carcarrínidos y la raya guitarra trompa de 

pala, Pseudobatos productus (M = 0.20–0.29) (tabla XIV). 

La M es uno de los principales parámetros en la historia de vida, el cual es derivado a su vez de 

otros, como la tasa de crecimiento, longitud asintótica, longevidad, talla y edad de madurez 

sexual, talla crítica, etc. La M es requerida por la mayoría de los métodos para el desarrollo de 

los puntos de referencia en el manejo pesquero, tales como la mortalidad por pesca y total, de 

ahí su importancia dentro de la dinámica de poblaciones de peces (Zhou et al. 2022).  

Los valores de M de P. kamoharari fluctuaron entre 0.14 y 0.35. Esto es distinto con lo obtenido 

para otras especies como el tiburón arenero, Carcharhinus obscurus, en aguas del suroccidente 

de Australia, donde se emplearon cinco algoritmos y se dieron resultados muy similares de 0.08 

a 0.09 (Simpfendorfer 1999a). Mientras que, en el cazón picudo australiano, Rhizoprionodon 

taylori, en el norte de ese país, donde se aplicaron siete modelos y se obtuvo un rango de 0.56 

a 1.65 (Simpfendorfer 1999b).  

Tasas de mortalidad total 

La Z estimada en este trabajo para P. kamoharai está dentro de los valores encontrados para 

otros condrictios, siendo mayor al de varias especies de tiburones como R. typus, zorros, 

carcarrínidos, G. cuvier y la raya guitarra punetada, P. glaucostigma (Z = 0.14–0.36). En 

cambio, es menor a la del tiburón de Queensland, Carcharhinus amblyrhynchoides, en aguas 

del estrecho de Makassar, Indonesia (Z = 0.63) (Rapi et al. 2021) y P. productus en el golfo de 

California, Pacífico mexicano (Z = 0.68) (Abascal-Monroy et al. 2012) (tabla XIII). De hecho, 

la Z encontrada para C. falciformis en Indonesia (2.79–2.86) por Hidayattuloh (2017) y 

Chodrijah et al. (2018) fue cinco veces más alta que la hallada en esta investigación.   

 

 

https://www.fishbase.se/ComNames/CommonNameSummary.php?autoctr=14056
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Tabla XIV. Valores estimados de las tasas instantánea de mortalidad natural (M), por pesca (F) y total (Z) de algunas especies de 

tiburones y rayas, incluyendo a Pseudocarcharias kamoharai del Pacífico ecuatoriano. La Z fue estimada a partir de la sumatoria 

entre M y F. El arreglo taxonómico de las especies fue de acuerdo a Van der Laan et al. (2023). 

Orden Familia Especie M F 

 

Z Lugar Referencia 

Orectolobiformes Rhincodontidae Rhincodon typus 0.09 0.05 0.14 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

Lamniformes Pseudocarchariidae Pseudocarcharias kamoharai 0.24 0.27 0.51 Océano Pacífico Oriental Tropical Este estudio 

  Alopiidae Alopias pelagicus 0.17 0.03 0.20 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Alopias superciliosus 0.17 0.06 0.23 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Alopias vulpinus 0.21 0.08 0.29 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

  Lamnidae Isurus oxyrinchus 0.14 0.04 0.18 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Lamna nasus 0.12 0.04 0.16 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

Carcharhiniformes Triakidae Triakis megalopterus 0.14 ¿? ¿? Océano Índico Occidental Booth et al. (2011) 

    Triakis semifasciata 0.24 0.08 0.32 Océano Pacífico Nororiental Smith y Abramson (1990) 

  Carcharhinidae Carcharhinus amblyrhynchoides  0.26 0.37 0.63 Océano Pacífico Occidental y Central Rapi et al. (2021) 

    Carcharhinus falciformis 0.13 0.04 0.17 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Carcharhinus longimanus 0.16 0.09 0.25 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Prionace glauca 0.20 0.11 0.31 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

  Galeocerdonidae Galeocerdo cuvier 0.16 0.17 0.33 Océano Índico Oriental Jamitko y Nugroho (2020) 

  Sphyrnidae Sphyrna lewini 0.15 0.06 0.21 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Sphyrna mokarran 0.14 0.08 0.22 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Sphyrna zygaena 0.16 0.04 0.20 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

    Eusphyra blochii 0.20 0.11 0.31 Océano Pacífico Occidental y Central Zhou et al. (2022) 

Rhinopristiformes Rhinobatidae Pseudobatos glaucostigma 0.17 0.19 0.36 Océano Pacífico Nororiental 

Abascal-Monroy et al. 

(2012) 

  Pseudobatos productus 0.29 0.39 0.68 Océano Pacífico Nororiental 

Abascal-Monroy et al. 

(2012) 
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La información sobre el estado de las poblaciones de tiburones, rayas y quimeras, y cómo ellas 

responden al incremento de la mortalidad total, es indispensable para tomar las mejores 

decisiones de manejo ya sean para las especies capturadas o en peligro. De ahí que, la literatura 

especializada muestra mucha información sobre este tema. Además, las series de tiempo a largo 

plazo (capturas, esfuerzo pesquero, cambios en la abundancia) son requeridas para el desarrollo 

y aplicación de modelos pesqueros dinámicos que coadyuven en la implementación de manejos 

extensivos relacionados con la biología y ecología de las especies. Para el caso de los 

condrictios, esta información ha sido escasa dado que ciertas especies no tienen valor 

commercial o se descartan. De ahí que, los modelos poblacionales que dependen principalmente 

de los parámetros de la historia de la vida proveen información valiosa para un manejo adecuado 

(Simpfendorfer 2005). 

Los modelos empleados para la obtención de Z, en el presente trabajo, fueron cuatro de entre 

ellos, el de Beverton y Holt (1959) que dio una mortalidad más confiable. Otros métodos que 

ayudan para este fin son, el de equilibrio de Brander, las curvas de capturas, marcaje y recaptura, 

telemetría, etc. La técnica de equilibrio de Brander (1981) ayuda a estimar sí la Z de los 

segmentos de una población (proporción de juveniles y adultos) están por detrás de un nivel o 

umbral, el mismo que sugiere que dicho stock está al borde de un colapso. Esta proporción está 

basada en el número de crías que producen las hembras en cada año. 

Tasas de mortalidad por pesca 

La F de P. kamoharai estimada fue baja, pero equivalente a la M. Esta estimación es una 

limitante en este trabajo ya que, al no contar con datos de desembarques, este valor debe ser 

tomado con precaución, ya que no se precisa cuánto muere en realidad por este aspecto. A pesar 

de lo antes citado, este valor de F fue mayor al de otras especies de tiburones y rayas analizadas 

en los océanos Pacífico e Índico, pero fue menor a C. amblyrhynchoides y P. productus (tabla 

XIV). Así mismo, la F hallada para C. falciformmis en Indonesia fue de 1.83–2.30 

(Hidayattuloh 2017, Chodrijah et al. 2018,), esto es, entre 8 y 10 veces mayor que la de este 

estudio.   

Por una parte, la M puede considerarse siempre como un factor constante que afecta por igual 

y en forma permanente a todos los peces, en cambio, la F es un factor variable, debido a que el 



117 
 

esfuerzo pesquero puede ser mayor en un año determinado y menor en el otro; así como la talla 

de captura que se desea aprovechar, la zona de pesca, entre otros factores. En todo caso, las 

circunstancias bajo las cuales la F puede variar, deben ser tomadas en consideración al estudiar 

la dinámica de las poblaciones de peces, porque el régimen de pesca no solamente afecta a las 

capturas, sino que también a la población. De acuerdo con dicho régimen que se adopte, la 

población de peces puede sufrir cambios mayores o menores en el número y biomasa total de 

sus integrantes, en su estructura por edad o por tamaños, en su velocidad de crecimiento e 

inclusive en su capacidad de reproducción, e.g., uno de los efectos más fáciles de observar es 

la reducción del tamaño o edad promedio de los peces en la captura y población (Csirke 1980). 

Un aspecto muy importante para el manejo pesquero fue citado por Cailliet (1992), que 

recomienda que la F debe ser reducida a la mitad del valor de la M y que, la talla de captura 

debería ser incrementada para evitar la declinación de las poblaciones de peces cartilaginosos. 

Sin embargo, en las estimaciones de mortalidad realizadas en el tollo dentudo, Triakis 

megalopterus, en la costa suroriental de Sudáfrica, se señala que los niveles de pesca deben ser 

mucho menores a los previamente citados, es decir, a 0.02M para que pueda soportar niveles 

moderados de captura a largo plazo (Booth et al. 2011). 

Tasa de explotación 

La E tuvo valores que indicó una sobreexplotación de P. kamoharai, de acuerdo al máximo 

rendimiento sostenible. Sí el nivel de explotación de la especie está muy próximo o excede el 

punto de referencia límite (E = 0.50), significa que se está extrayendo más del 50% de la 

biomasa existente, pero para que F = M, la Eopt debe ser 0.33 (Gulland 1983). En este caso, E 

obtenido para la especie de estudio, indicó que sobreexcedió el de Eopt. 

La E de P. kamoharai fue menor a lo hallado para C. amblyrhynchoides con 0.59 y C. 

falciformis con 0.64 y 0.82 (Hidayattuloh 2017, Chodrijah et al. 2018, Rapi et al. 2021). La 

variabilidad de los resultados hallados para la M, F y Z en ésta ultima especie, se debe 

probablemente a las condiciones oceanográficas de cada sitio de muestreo (Damora et al. 2018) 

ya que, cada ambiente tiene sus propias características, por lo que hay hábitats diferentes y los 

organismos desarrollan distintas formas de cuerpos y tamaños. A pesar de las diferencias en las 

estimaciones, F fue mayor a M en todos lo casos, y la tasa de explotación también alta, por lo 
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que, según el criterio de Sparre y Venema (1997), el valor de E = 0.50 indica la utilización del 

stock en un máximo nivel y dado que E > 0.50, entonces el stock está siendo sobreexplotado, 

que es el caso de estas dos especies de carcarrínidos (Rapi et al. 2021). 

Además, la información sobre los patrones de historia de vida puede proporcionar una visión 

considerable de la respuesta que dan las poblaciones de tiburones a la explotación de dichos 

recursos. Por ejemplo, diferentes estrategias de historia de vida dan lugar a respuestas muy 

disitintas a la pesca en dos especies de tiburones de tamaño similar en la familia Triakidae, la 

musola austral, Mustelus antarticus, y el tiburón aceitoso, Galeorhinus galeus, que son pesca 

objetivo en Australia. La primera especie, madura relativamente temprano, vive 16 años y, en 

consecuencia, tiene una tasa muy alta de crecimiento poblacional. La pesquería para esta 

especie ha sido evaluada como sostenible. En contraste, la segunda espcie, madura más tarde, 

crece lentamente, vive 60 años y tiene una tasa de crecimiento poblacional mucho más baja. 

Esta especie había sido sobreexplotada constantemente, a pesar de estar sujeta a una presión 

pesquera similar (Stevens 1999, Dulvy y Forrest 2010). 

Puntos biológicos de referencia 

Los PBR de P. kamoharai indicaron que las Fopt y Flim iban del 10 al 16% y dado que la F = 

0.27, habría peligro de que no renueve el stock, es decir, serían vulnerables a la sobrepesca de 

seguir con este ritmo de explotación del recurso. Cabe resaltar, que debido a que no se conoce 

las capturas para los dos años de estudio, este valor de F debe ser considerado con cautela.   

Los PBR son valores límites, orientados principalmente a la conservación de los stocks y por 

ello, son también llamados puntos de referencia para la conservación (Cadima 2003). El criterio 

de precaución, propuesto por la FAO en el Código de Conducta para la Pesca Responsable, 

establece que la falta de información científica adecuada no debería utilizarse como razón para 

aplazar o dejar de tomar las medidas de conservación y gestión necesarias (FAO 1995). 

Asimismo, establece que, sí un evento natural tiene efectos perjudiciales sobre el estado de los 

recursos y/o cuando la actividad pesquera plantee una seria amenaza a su sostenibilidad, los 

estados deberían adoptar medidas de conservación y gestión de emergencia (Cadima 2003). El 

criterio de precaución, sugiere que los resultados de la investigación pesquera sean tomados en 

consideración por la gestión a la hora de formular medidas de reglamentación y que estas 
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también tomen en consideración las condiciones socio-económicas y técnicas de la pesca (FAO 

1997). 

En años recientes, los enfoques a las pesquerías con datos limitados han atraido el interés de las 

evaluaciones pesqueras. Un enfoque de investigación particular ha sido el desarrollo de puntos 

de referencia de gestión basados en la información de los patrones de historia de vida. Por lo 

general, hay dos tipos de puntos de referencias: aquellos basados en la biomasa y que sirven 

para determinar sí un stock ha sido sobrepescado o no, y aquellos basados en la F, que ayudan 

a determinar si está ocurriendo la sobrepesca. El propósito de los puntos de referencia es actuar 

como componentes de un sistema de gestión de pesca (Zhou et al. 2022).  

El propósito de los PBR es actuar como componentes de un sistema de gestión de la pesca. Para 

aplicarlos en las decisiones de gestión pesquera, se necesita un indicador correspondiente 

estimado del stock, para los fines de comparación. Por lo tanto, los PBR basados en la pesca, 

como la Fopt, solo son útiles cuando la F está disponible. Cabe señalar que, debido a la carencia 

de series de tiempos de capturas confiables, se ha obstaculizado el empleo de modelos de 

evaluación de stocks tradicionales para estimar la F, haciendo de esta manera que los enfoques 

de manejo con datos limitados sean más empleados para los análisis en elasmobranquios (Zhou 

et al. 2022).  

En síntesis, P. kamoharai, es una especie con patrones de historia de vida (tasa de crecimiento 

lento y moderado, madurez sexual moderada, poca fecundidad y periodo de gestación largo) de 

lo que se derivan longevidades cortas y con tasas de mortalidad bajas y moderadas, lo que la 

hace vulnerable a la pesca sin que pueda resistir a los niveles altos de esta.  

6.5 Conclusiones 

La tasa instantánea de mortalidad natural de P. kamoharai fue baja y la fracción de individuos 

que mueren cada año es del 21%.  

La tasa instantánea de mortalidad por pesca fue igual que la natural, así como el porcentaje de 

individuos que mueren cada año es del 24% por esta actividad.  

La tasa instantánea de mortalidad total fue moderada y la fracción de individuos que mueren 

cada año en la población, es del 40%.  
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La tasa de explotación excedió el doble de la mortalidad natural, y se encontraba en nivel de 

sobreexplotación, de acuerdo al máximo rendimiento sostenible. 

Los puntos biológicos de referencia como la tasa de mortalidad por pesca y por pesca límite, 

según el de máximo rendimiento sostenible, determinaron que entre un 10 y 16% era lo que se 

podía aplicar como esfuerzo pesquero, sin embargo, la tasa de mortalidad por pesca estimada, 

excedía dichos límites. 
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CAPÍTULO 7. DEMOGRAFÍA 

7.1 Introducción 

La demografía es la rama de la ecología que se encarga de las poblaciones, incluyendo sus 

tamaños, composición, características, distribución, densidad, crecimiento y otras 

características, así como las causas y consecuencias de los cambios en estos factores 

(modificado de Thomas 2018). La demografía analiza la productividad de una población 

capturada y también caracteriza su vulnerabilidad ante la explotación pesquera (Cortés 2007). 

Los estudios de demografía son útiles debido a que determinan sí una población incrementará 

o disminuirá en tamaño, así como también ayudan a diagonsticar cuán susceptible podría ser 

debido a la explotación (Caughley 1977, Hoenig y Gruber 1990). La importancia de los estudios 

de demografía radica en que al estar basados en los parámetros de historia de vida pueden ser 

muy útiles para un manejo pesquero (Simpfendorfer 2005). 

Los análisis demográficos se hicieron más populares para los estudios de los stocks de las 

poblaciones de tiburones en la década de 1990 (Hoenig y Gruber 1990, Cailliet 1992, Cortés 

1995, Simpfendorfer 1999a, b). De acuerdo a Simpfendorfer (2005), entre las técnicas más 

comunes empleadas para los estudios demográficos están las tablas de vida y los modelos 

matriciales. Ambas tienen como objetivo estimar el principal parámetro que la tasa intrínseca 

de crecimiento poblacional (r), la cual es una medida del potencial de la tasa de crecimiento de 

una población.  

Las tablas de vida son registros de datos de supervivencia (mortalidad) y fecundidad de una 

cohorte de una población, a una edad específica (Ebert 1999, Krebs 2014). Una cohorte podría 

incluir la población entera, o solo hembras o solo individuos nacidos en un año determinado 

(Krebs 2014). Estas técnicas son una forma de hacer un seguimiento de las tasas de 

reproducción y mortalidad, así como estimar la r. 

Los modelos matriciales son una familia de modelos poblaciones basados en estimaciones con 

algebra matricial, los mismos que consisten en registros de tasas reproductivas y mortalidad de 

los individuos de una población en una matriz, donde se predicen los cambios a futuro que se 
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pueden dar (Krebs 2014). El objetivo principal de este método es calcular la tasa finita de 

crecimiento poblacional (λ) (Simpfendorfer 2005).  

Por otro lado, la problemática radica en que Pseudocarcharias kamoharai es una especie de 

importancia comercial con escasa información sobre biología y ecología, en específico de su 

demografía, lo cual no permite que haya información disponible relacionada con la 

superviviencia, con el crecimiento del tamaño poblacional, el tiempo que trasncurre para que 

se de una generación nueva, entre otros. La justificación de este trabajo se basa en la 

caracterización de su productividad biológica (abundancia) y su resiliencia (resistencia) a la 

explotación pesquera, lo que constituye un hito necesario para proveer información sobre un 

plan de ordenamiento pesquero que permita la conservación del tiburón cocodrilo. 

Con base en los patrones de pesca observados en P. kamoharai y la información recabada en 

capítulos anteriores, como por ejemplo, la tasa de crecimiento individual moderada en las 

hembras, menor longevidad, madurez sexual tardía, baja fecundidad y mortalidad natural, se 

establecieron las siguientes hipótesis: (1) los patrones de historia de vida de la especie 

coadyuvan a que el crecimiento poblacional sea estable y, (2) la baja productividad biológica 

de P. kamoharai no puede soportar niveles medios de pesca. Los objetivos de este capítulo 

fueron determinar los parámetros demográficos de la especie, tales como la tasa neta 

reproductiva, tiempo generacional, tiempo de duplicidad y la tasa intrínseca de crecimiento 

poblacional del tiburón cocodrilo. Así mismo, estimar la respuesta de la especie con base en 

distintos escenarios de mortalidad (natural y por pesca). 

7.2 Materiales y métodos 

Los parámetros de historia de vida fueron tomados de los capítulos anteriores de edad y 

crecimiento, biología reproductiva y dinámica de poblaciones. La edad en años de 4 a 14, 

longevidad fue de 16 años, edad de madurez sexual 9 de años, fecundidad de cuatro fetos y 

mortalidad natural de 0.24. Todos estos valores fueron considerados como referencias para las 

estimaciones de los parámetros poblacionales.  

Las dos técnicas que se aplicaron fueron las tablas de vida y los modelos matriciales de Leslie. 

Las tablas de vida están basadas en la ecuación de Euler-Lotka (Lotka 1907, 1913): 
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∑ 𝑙𝑥 ∗ 𝑒−𝑟𝑥 ∗ 𝑚𝑥 = 1.0

𝑤

𝑥= 𝛼

 

donde, lx = tasa de supervivencia a la edad x, mx = fecundidad a la edad x (crías hembras por 

hembra), α = edad de madurez sexual y w = edad reproductiva máxima.   

Para la construcción de la tabla de vida se utilizaron la edad, tasa de supervivencia, fecundidad 

y tasa reproductiva parcial, con el fin de obtener los parámetros poblacionales como la tasa 

reproductiva neta, el tiempo generacional, capacidad innata para incrementar en condiciones 

ambientales particulares, tasa de duplicidad poblacional, tasa de crecimiento poblacional 

intrínseca, tasa de crecimiento poblacional finita, distribución de edades estables de la 

población, el valor reproductivo, esperanza de vida y potencial de rebote. 

La tasa de supervivencia (lx) es la proporción de inviduos que sobreviven a las diversas causas 

de mortalidad durante un intervalo de tiempo (Krebs 1972, Aguirre-Enriquez 2012). La tasa de 

supervivencia se la estima por medio de la ecuación (Krebs 1972):  

lx = lx-1 * e-Z 

donde, lx-1 = tasa de supervivencia en el año anterior y Z = mortalidad total (Z = 0.51). 

La fecundidad (mx), es el número promedio de fetos o crías por camada o también, el tamaño 

promedio de la camada (Cortés y Parsons 1996). En este caso, debido a que la fecundidad de la 

especie es de 4 embriones por camada como promedio y la proporción sexual fue 1H:1M, se 

empleó la fecundidad parcial de mx = 2. 

La tasa reproductiva parcial (lxmx), es el producto de la tasa de supervivencia por la fecundidad 

y ayuda como base para estimar la tasa reproductiva neta. La tasa reproductiva neta (R0), es el 

número total de crías hembras, producidas por un individuo en una sola cohorte (Simpfendorfer 

2005). La fórmula es (Krebs 1972):  

𝑅0 = ∑ 𝑙𝑥 ∗ 𝑚𝑥

𝑤

𝑥= 𝛼
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Sí, R0 < 1, señala que la población decrece; R0 = 1, la población se mantiene en su número y, 

R0 > 1, la población crece. 

El tiempo generacional o la generación (G), es el tiempo promedio que transcurre entre el 

nacimiento de la progenitora y el de su descendencia (Simpfendorfer 2005). El algoritmo es 

(Dublin y Lotka 1925):   

𝐺 =
∑ 𝑙𝑥 ∗ 𝑚𝑥𝑤

𝑥= 𝛼 ∗ 𝑥

𝑅0
 

La capacidad innata para incrementar la población en condiciones ambientales particulares (rm), 

es un valor relacionado con la r y se lo utiliza como un valor semilla para el proceso iteractivo 

de estimación de r. Se lo calcula según el siguiente algoritmo (Krebs 1985):  

rm =
𝑙𝑛 (𝑅0)

𝐺
 

La tasa de crecimiento poblacional intrínseca (r), es el potencial que tiene una población para 

aumentar o dismnuir su tamaño, es decir, el número de individuos promedio que producirá un 

organismo de la población en un tiempo determinado (Krebs 1985, Lemos-Espinal et al. 2005). 

Se la estimó por medio de la rm (valor semilla) a través de un proceso iteractivo (rutina) con la 

herramienta solver de Microsoft Excel y se lo estableció cuando el valor de la ecuación de 

Euler-Lotka fue igual a 1 (Simpfendorfer 2005). Sí, r < 0, indica que la población disminuye 

ya que, el número de nacimientos, es menor al de las muertes; r = 0, la población se mantiene 

debido a que el número de nacimientos es igual al de las muertes y, r > 0, la población aumenta, 

puesto que el número de nacimientos es mayor al de las muertes. Es necesario enfatizar que la 

r tiene por unidades el número de individuos que producirá un individuo de la población en 

cada unidad de tiempo, de manera que permite calcular el tamaño de la población en cualquier 

momento en el tiempo. Por esta razón, esta es una tasa de cambio continua a lo largo del tiempo 

(Lemos-Espinal et al. 2005). 

La r es una tasa instantánea y puede ser convertida a una finita más familiar como la tasa finita 

de crecimiento poblacional (λ), y se la calcula mediante (Carey 1995): 
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𝜆 = 𝑒𝑟 

Sí, λ < 1, sugiere que la población decrece; λ = 1, la población está estable y λ > 1, la población 

incrementa. La λ es una tasa que explica el crecimiento poblacional como una proporción o 

porcentaje y como una función del tiempo absoluto. Cabe destacar que la λ no tiene unidades, 

esto es, es una tasa adimensional que explica la tasa de multiplicación a la que crecerá la 

población, una vez transcurrido un tiempo determinado. Por esta razón esta es una tasa de 

cambio discontinuo a lo largo del tiempo que explica el crecimiento de la población en unidades 

discretas de tiempo, por ejemplo, de un año a otro (Lemos-Espinal et al. 2005). 

La tasa de duplicidad poblacional (tx2), es el tiempo que le tomará a una población para que 

aumente dos veces su tamaño poblacional actual (Caswell 1989). La ecuación es: 

𝑡𝑥2 =
𝑙𝑛 (2)

𝑟
 

La distribución de edades estables de la población (Cx), es la proporción de individuos que 

quedan vivos en cada clase de edad en una población y fue calculada por medio de 

(Simpfendorfer 2005): 

𝐶𝑥 =
(𝑒𝑟)−x ∗ 𝑙𝑥

∑ (𝑒𝑟)𝑤
𝑥=0

−x
∗ 𝑙𝑥

 

El valor reproductivo (Vx), es el número de crías hembras que se esperaría que nazcan de las 

hembras de una edad determinada (Cortés y Parsons 1996). También, es la contribución que 

una hembra hará a la población en un futuro (Krebs 2014). Se la estableció por medio de: 

𝑉𝑥 =
(𝑒𝑟)−x

𝑙𝑥
∗ ∑ (𝑒−𝑟)x

𝑤

𝑋= 0

∗ (𝑙𝑥 ∗ 𝑚𝑥)  

La esperanza de vida específica para una edad (ex), es el número promedio de años, que vivirán 

en un futuro, los individuos de cierta edad en una población desde su nacimiento (Smith y Smith 

2007). Se la estimó por medio de: 
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𝐿𝑥 =
𝑙𝑥 + (𝑙𝑥 + 1)

2
 

𝑇𝑥 = 𝐿𝑥0 + 𝐿𝑥1 + 𝐿𝑥2 + ⋯ 𝐿𝑥𝑛 

𝑒𝑥 =
𝑇𝑥

𝑙𝑥
 

donde, Lx = tasa de supervivencia promedio durante el intervalo de la edad x a x+1; Tx = total 

de años vividos hacia el futuro por los individuos de una clase x en la población (Smith y Smith 

2007). 

El potencial de rebote (r2m), es una medida de cuán rápido una población se recuperará después 

de que la mortalidad por pesca ha removido una parte de ella. La ecuación es (Au y Smith 

1997): 

𝑒−(𝑍+𝑟) = 1 

La modelación de escenarios demográficos se hizo con base en cinco condiciones: Escenario 

1: mortalidad natural (M) de 0.24 y sin mortalidad por pesca (F = 0.00). Escenario 2: M = 0.24 

y F = 0.25. Escenario 3: M = 0.24 y F = 0.50. Escenario 4: M = 0.24 y F = 0.75. Escenario 5: 

M = 0.24 y F = 1.00.  

7.3 Resultados 

Escenario con mortalidad natural 

La tabla de vida construida para P. kamoharai, con base en el escenario 1, indicó que la 

población estaba en disminución en cuanto a su tamaño (tabla XV). La tasa de supervivencia 

fue del 79% (alta) en el primer año, del 62% en el segundo año (media), pero bajó a menos de 

la mitad en el tercer año, 49% (fig. 33). La tasa reproductiva neta fue de 0.92 crías hembras por 

generación lo que sugirió que la población disminuyó su tamaño. La generación fue de G = 

11.31 años, esto es, que deben transcurrir 11 años desde que nace la progenitora hasta que lo 

hagan sus crías. La tasa de crecimiento poblacional intrínseca fue de r = -0.03, de ahí que, la 

población decreció ligeramente en un 3% su tamaño por año. La tasa de crecimiento poblacional 

finita se estimó en λ = 0.97, por lo que su población está decayendo en un 3% comúnmente. La 
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tasa de duplicidad poblacional se calculó en tx2 = -24.59, por lo que, le tomará alrededor de 24 

años a esta población para que aumente al doble de su tamaño poblacional actual. 

       

 

Figura 33. Tasa de supervivencia de Pseudocarcharias kamoharai en aguas del Pacífico 

ecuatoriano, teniendo en cuenta la mortalidad natural.  

 

Tabla XV. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

considerando solo la mortalidad natural. 

Edad (x) 

 

 

Tasa de 

supervivencia 

(lx) 

Fecundidad 

específica para 

la edad (mx) 

Tasa 

reproductiva 

parcial (lx*mx) 

Tasa reproductiva 

a la edad específica 

(lx*mx*x) 

0 1.00       

1 0.79       

2 0.62       

3 0.49       

4 0.38       

5 0.30       

6 0.24       

7 0.19       

8 0.15       

9 0.12 2 0.23 2.08 

10 0.09 2 0.18 1.81 

11 0.07 2 0.14 1.57 
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12 0.06 2 0.11 1.35 

13 0.04 2 0.09 1.15 

14 0.03 2 0.07 0.97 

15 0.03 2 0.05 0.82 

16 0.02 2 0.04 0.69 

   

La composición de edades estables de la población, estuvo dominada por las cuatro primeras 

edades, la de 0 año con Cx = 20%, la edad 1 con Cx = 16%, edad 2 con Cx = 13% y edad 3 con 

Cx = 10% esto significa que, alrededor del 60% de la población, está compuesta por neonatos y 

juveniles. Cabe destacar que, menos del 10%, se estimaron para organismos de los 4 a 12 años, 

mientras que, menos del 1% de tiburones componían las edades de 13 a 16 (fig. 34).  

 

Figura 34. Distribución estable de la edad de Pseudocarcharias kamoharai, calculada a partir 

de los parámetros de la tabla de historia de vida, sin mortalidad por pesca. 

 

El valor reproductivo estuvo entre (Vx) = 1 y 7 crías, siendo las de mayor predominio, las de la 

clase de edad de 9 y 10 años con siete crías, seguido de las de 8, 11 y 12 años con seis crías. Se 

observó que, conforme aumentaba la edad, lo hacía el Vx, llegando a un punto máximo de 

fertilidad a los 9 y 10 años y luego, este decrecía hasta llegar a una sola cría (fig. 35). 
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Figura 35. Valor reproductivo de Pseudocarcharias kamoharai, estimado con base en los 

parámetros de la tabla de historia de vida, considerando la mortalidad natural. 

 

La esperanza de vida fluctuó entre los 1 y 4 años, siendo las primeras clases (0-3 años de edad) 

las que tenían los valores mayores con 4 años, seguidos de las 4 a 11 años con 3 como 

proyección. Se evidenció que conforme se incrementaba la edad, la esperanza de vivir de los 

tiburones iba disminuyendo por cada grupo de edad (fig. 36).  
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Figura 36. Esperanza de vida de Pseudocarcharias kamoharai, con base en los parámetros de 

la tabla de historia de vida, teniendo en cuenta solo la mortalidad natural. 

 

El potencial de rebote para P. kamoharai fue de r2m = 0.81, esto es, que la población se va a 

recuperar a una tasa alta, considerando solamente la mortalidad natural. 

Escenario con mortalidades natural y con pesca 

La tabla de vida para P. kamoharai, con base en los escenarios del 2 al 5, indicó que el tamaño 

de la población disminuyó drásticamente. La tasa de supervivencia fue del 79% (alta) en el 

primer año, del 62% en el segundo año (media), pero bajó a menos de la mitad en el tercer año 

(49%). Sin embargo, en el cuarto año fue de 30% con una F = 0.25; 23% con una F = 0.50; 

18% para una F = 0.75 y un 14% con una F = 1.00. Este patrón de disminución del tamaño 

poblacional fue mayor conforme avanzaba la edad. Durante los 5 años de edad, para la F = 0.25 

se estimó una tasa de supervivencia del 18%; con una F = 0.50, fue del 11%; para una F = 0.75 

tuvo una tasa de apenas el 7% y con la F = 1.00, no hubo sobrevivientes (0%). Para la edad de 

madurez sexual (9 años) fue del 3% con una F = 0.25, del 1% para una F = 0.50 y del 0% para 

las F = 0.75 y 1.00 (fig. 37). La tasa de supervivencia se vio afectada en un alto porentaje al 
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aumentar la mortalidad por pesca, haciendo que, dentro de los 10 primeros años, no hubiera 

sobrevivientes (tablas XVI-XIX).  

 

Tabla XVI. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

con base en la mortalidad natural y la mortalidad por pesca de 0.25. 

Mortalidad 

por pesca 

(Fx) 

Edad (x) 

 

 

Tasa de 

supervivencia (lx) 

 

Fecundidad 

específica para 

la edad (mx) 

Tasa 

reproductiva 

parcial (lx*mx) 

Tasa reproductiva 

a la edad específica 

(lx*mx*x) 

0.00 0 1.00       

0.00 1 0.79       

0.00 2 0.62       

0.00 3 0.49       

0.25 4 0.30       

0.25 5 0.18       

0.25 6 0.11       

0.25 7 0.07       

0.25 8 0.04       

0.25 9 0.03 2 0.05 0.46 

0.25 10 0.02 2 0.03 0.32 

0.25 11 0.01 2 0.02 0.21 

0.25 12 0.01 2 0.01 0.14 

0.25 13 0.00 2 0.01 0.09 

0.25 14 0.00 2 0.00 0.06 

0.25 15 0.00 2 0.00 0.04 

0.25 16 0.00 2 0.00 0.03 

 

Tabla XVII. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

basada en la mortalidad natural y la mortalidad por pesca de 0.50. 

Mortalidad 

por pesca 

(Fx) 

Edad (x) 

 

 

Tasa de 

supervivencia (lx) 

 

Fecundidad 

específica para 

la edad (mx) 

Tasa 

reproductiva 

parcial (lx*mx) 

Tasa reproductiva 

a la edad específica 

(lx*mx*x) 

0.00 0 1.00       

0.00 1 0.79       

0.00 2 0.62       

0.00 3 0.49       

0.50 4 0.23       

0.50 5 0.11       
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0.50 6 0.05       

0.50 7 0.03       

0.50 8 0.01       

0.50 9 0.01 2 0.01 0.10 

0.50 10 0.00 2 0.01 0.05 

0.50 11 0.00 2 0.00 0.03 

0.50 12 0.00 2 0.00 0.01 

0.50 13 0.00 2 0.00 0.01 

0.50 14 0.00 2 0.00 0.00 

0.50 15 0.00 2 0.00 0.00 

0.50 16 0.00 2 0.00 0.00 

 

Tabla XVIII. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

proyectada con valores de la mortalidad natural y mortalidad por pesca de 0.75. 

Mortalidad 

por pesca 

(Fx) 

Edad (x) 

 

 

Tasa de 

supervivencia (lx) 

 

Fecundidad 

específica para 

la edad (mx) 

Tasa 

reproductiva 

parcial (lx*mx) 

Tasa reproductiva 

a la edad específica 

(lx*mx*x) 

0.00 0 1.00       

0.00 1 0.79       

0.00 2 0.62       

0.00 3 0.49       

0.75 4 0.18       

0.75 5 0.07       

0.75 6 0.02       

0.75 7 0.01       

0.75 8 0.00       

0.75 9 0.00 2 0.00 0.02 

0.75 10 0.00 2 0.00 0.01 

0.75 11 0.00 2 0.00 0.00 

0.75 12 0.00 2 0.00 0.00 

0.75 13 0.00 2 0.00 0.00 

0.75 14 0.00 2 0.00 0.00 

0.75 15 0.00 2 0.00 0.00 

0.75 16 0.00 2 0.00 0.00 
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Tabla XIX. Tabla de historia de vida de Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, 

estimada con la mortalidad natural y mortalidad por pesca de 1.00. 

Mortalidad 

por pesca 

(Fx) 

Edad (x) 

 

 

Tasa de 

supervivencia (lx) 

 

Fecundidad 

específica para 

la edad (mx) 

Tasa 

reproductiva 

parcial (lx*mx) 

Tasa reproductiva 

a la edad específica 

(lx*mx*x) 

0.00 0 1.00       

0.00 1 0.79       

0.00 2 0.62       

0.00 3 0.49       

1.00 4 0.14       

1.00 5 0.04       

1.00 6 0.01       

1.00 7 0.00       

1.00 8 0.00       

1.00 9 0.00 2 0.00 0.01 

1.00 10 0.00 2 0.00 0.00 

1.00 11 0.00 2 0.00 0.00 

1.00 12 0.00 2 0.00 0.00 

1.00 13 0.00 2 0.00 0.00 

1.00 14 0.00 2 0.00 0.00 

1.00 15 0.00 2 0.00 0.00 

1.00 16 0.00 2 0.00 0.00 
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Figura 37. Tasas de superviencia de Pseudocarcharias kamoharai en aguas del Pacífico 

ecuatoriano, con diferentes escencarios de pesca. (a) Mortalidad natural de M = 0.24 y por pesca 

del F = 0.25, (b) mortalidad natural de M = 0.24 y por pesca de F = 0.50, (c) mortalidad natural 

de M = 0.24 y por pesca de F = 0.75, (d) mortalidad natural de M = 0.24 y por pesca de F = 

1.00. 

 

Para el escenario 2, la tasa reproductiva neta disminuyó siete veces con respecto a la anterior, 

con un R0 = 0.13 crías hembras por generación. Debido a que su tasa fue R0 = 0.13, esto sugirió 

que, decreció su tamaño poblacional. Caso similar ocurrió para el escenario 3, con una R0 = 

0.02 crías hembras por generación. Lo mismo sucedió para el escenario 4, con una R0 = 0.00 

crías hembras por generación y en el escenario 5 con una R0 = 0.00 crías hembras por 
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generación. Así mismo, conforme iba incrementando la tasa de mortalidad por pesca, disminuía 

su tiempo generacional. En el escenario 2, la generación fue de G = 10.42 años, esto es, que 

deben transcurrir 10 años desde que nace la progenitora hasta nazcan sus crías. En los siguientes 

escenarios 3, 4 y 5 fue de G = 9 años (tabla XX).  

La tasa de crecimiento poblacional intrínseca fue de r = -0.19, de ahí que, la población 

disminuyó en un 19% su tamaño por cada año para una F = 0.25. Lo mismo aconteció para la 

F = 0.50, con una r = -0.37 donde se notó el doble, es decir, que decreció en un 37% su tamaño 

poblacional. Tres veces disminuyó su tamaño r = -0.55 al tener una F = 0.75 y cuatro veces 

decreció su tamaño poblacional, r = -0.73, con una una F = 1.00. La tasa de crecimiento 

poblacional finita se calculó en λ = 0.83, por lo que su población dismuyó en un 17% para el 

escenario 2. Este mismo patrón de reducción de su tamaño poblacional se observó para el resto 

de los escenarios 3, 4 y 5, pero con distintos prorcentajes (tabla XX).  

Tabla XX. Parámetros demográficos estimados de la tabla de historia de vida de 

Pseudocarcharias kamoharai en aguas de Ecuador, con base en la mortalidad natural de M = 

0.24 y distintas intensidades de mortalidad por pesca. 

Tasa de 

mortalidad 

por pesca (F) 

Tasa reproductiva 

neta (R0, número 

de crías) 

Generación 

(G, años) 

 

Tasa de crecimiento 

poblacional 

intrínseca (r) 

Tasa de crecimiento 

poblacional finita (λ) 

  

Tasa de duplicidad 

poblacional (tx2, años) 

 

0.25 1.84 10.42 -0.19   0.83  -3.64 

0.50 0.13 9.89 -0.37  0.69 -1.87 

0.75 0.02 9.59 -0.55  0.58 -1.26 

1.00 0.00 9.42 -0.73 0.48 -0.95 

 

La composición de edades estables de la población para el escenario 2, estuvo dominada por 

las cinco primeras edades con valores similares, la de 0 y 1 años con Cx = 16% cada una, la 

edad de 2 años con Cx = 15%, edad de 3 con Cx = 14% y edad de 4 con Cx = 10% esto significa 

que, el 71% de la población, predominaban los neonatos y juveniles. Cabe destacar que, menos 

del 10% de en cada clase de edad, se estimaron para organismos de los 5 a 14 años, mientras 

que, menos del 1% de tiburones componían las edades de 15 a 16. Para el escenario 3, los 

mismos grupos de edad presentaron valores similares del 12 al 18%, dando como resultado que 

un 72% de la población esté formada por neonatos y juveniles. Mientras que, para el escenario 



136 
 

4, la clase de edad más predominante fue la de 3 años con el 22%, seguida de tiburones de 2 

años con el 16%, de 4 años con el 14% y de 1 año con el 12%. Así mismo, se observó de forma 

muy similar para el escenario 5, donde la clase de edad de 3 años, predominaba con el 27%, 

seguida de las de 2 y 4 años de edad con 16% para cada una y, la de 1 año con el 10% (fig. 38). 

  

Figura 38. Distribución estable de la edad de Pseudocarcharias kamoharai, estimada a partir 

de los parámetros de la tabla de historia de vida, con mortalidad natural y con diferentes tasas 

de mortalidad por pesca (F): (a) F = 0.25, (b) F = 0.50, (c) F = 0.75 y (d) F = 1.00. 

 

El valor reproductivo estuvo entre Vx = 1 y 7 crías, para el escenario 2, siendo las de la clase de 

edad de 9 años que predominaban con siete crías, seguida de las de 10, 11 y 12 años con seis 

crías cada una. Se observó que, conforme aumentaba la edad, lo hacía el Vx, llegando a un punto 

máximo de fertilidad a los 9 años y luego, este decrecía hasta llegar a dos crías. En escenario 3, 

el número de crías tuvo un rango menor al anterior, Vx = 0-6 crías. Las que más aportaron al 

crecimiento poblacional fueron las de 9 y 10 años con seis crías cada una, seguidas de las de 11 

a 13 años con cinco crías cada una. Cabe resaltar que, desde 1 hasta 4 años, no aportaron con 

ningún individuo para la población. En el escenario 4, continuó la reducción del aporte que 

hacen las hembras al tamaño poblacional y este fue de Vx = 0 a 5 crías. Las hembras de 5 a 9 
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años tuvieron Vx = 5 crías por cada clase, seguidas de las de 13 y 14 años con cuatro crías y las 

de 1 a 5 años, no tuvieron descendencia. Esta tendencia de reducción del aporte de tiburones a 

la población también se observó en el escenario5, con un de Vx = 0-4 crías. Las hebras de 9 a 

13 años, mostraron un aporte de crías en cada grupo de edad, seguidas de las 14 a 15 años con 

tres crías, en cambio, las de 1 a 5 años, no tuvieron descendientes (fig. 39). 

 

Figura 39. Valores reproductivos de Pseudocarcharias kamoharai, con base en los parámetros 

de la tabla de historia de vida, considerando la mortalidad natural (M = 0.24) y diferentes 

escenarios de mortalidad por pesca (F): F = 0.25, F = 0.50, F = 0.75 y F = 1.00. 

 

La esperanza de vida fluctuó entre ex = 1 y 3 años, para el escenario 2, siendo la primera clase, 

de 0 año de edad las que tenían los valores mayores con tres años, seguidos de las 1 a 10 años 

con 2 como proyección. Se evidenció que conforme se incrementaba la edad, la esperanza de 

vivir de los tiburones iba disminuyendo por cada grupo de edad. Para el escenario 3, se notó 

una reducción en la esperanza de vida se redujo a ex = 1-2 años, por lo que las primeras clases 

de edad (de 0 a 2 años), obtuvieron los valores mayores de dos años, seguidas de las de 3 a 13 

años con solo 1 año. Un cambio más fuerte fue observado para los tiburones en el escenario 4, 

donde los organismos de 0 a 1 año proyectaron una ex = 2 años y los de 2 a 14 años con solo un 

año de edad. De forma drástica, en el escenario 5, los de 0 a 1 años de edad, mostraron una ex 
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= 2 años, los de 2 años con un solo año y el resto de clases, no tuvieron ninguna esperanza de 

vida (fig. 40).  

 

  

Figura 40. Esperanza de vida de Pseudocarcharias kamoharai, estimada con base en los 

parámetros de la tabla de historia de vida, teniendo en cuenta la mortalidad natural (M = 0.24) 

y cuatro escenarios de mortalidad por pesca (F): F = 0.25, F = 0.50, F = 0.75 y F = 1.00. 

 

El potencial de rebote para la especie, en el escenario 2, fue de r2m = 0.74, es decir, que la 

población se va a recuperar con tasa alta considerando la mortalidad natural y por pesca al 25%. 
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Mientras que, para el escenario 3, la r2m = 0.69 sugirió que la población se recuperaría con una 

tasa media. Lo mismo se observó con el escenario 4 (r2m = 0.64) y 5 (r2m = 0.60).     

7.4 Discusiones 

Pseudocarcharias kamoharai es una especie oceánica y esporádicamente costera, de 

interés comercial que es explotada a nivel mundial (Hazin et al. 1990; Compagno 2001; FAO 

2021) y en Ecuador, su captura es dirigida e incidental tanto a nivel artesanal como industrial 

(Martínez-Ortiz y García-Domínguez 2013).  De ahí que, existe una gran necesidad de emplear 

medidas de manejo pesquero basadas en parámetros de historias de vida locales (Grant et al., 

2018; Santander-Neto et al. 2021). El análisis demográfico de este capítulo demostró que la 

especie, en condiciones de mortalidad natural solamente, se encuentra decayendo en un r = -

0.03 por cada año y un λ = 0.97, en términos generales. Además, no soporta los niveles de 

pesquerías actuales, ni en sus umbrales mínimos ni máximos, por lo que es vulnerable a la 

eplotación pesquera. Estos parámetros son menores a los estimados en el trabajo demográfico 

de C. falciformis en Jalisco y Colima, Pacífico mexicano, donde se determinó una r = 0.06 al 

año (6%) y λ = 1.06 por lo que el aumento del tamaño poblacional fue mínimo o bajo 

(Mondragón-Sánchez 2015). Al igual que para I. oxyrinchus hecho en aguas de Taiwán, 

Pacífico Noroccidental, el cual produjo una media de λ = 1.08 (8%) para la especie si se 

consideraba que su ciclo reproductivo era de 2 años y un promedio de λ = 1.05 (5%) sí se tenía 

en cuenta el ciclo reproductivo de 3 años, de ahí que, su crecimiento poblacional era entre 5 y 

8%, lo que implica que la abudancia de la especie en esta región del océano Pacífico se está 

reduciendo bajo estas circunstancias de pesca (Tsai et al. 2014). Así mismo, para las cuatro 

especies de condrictios analizadas en los estados de Baja California, Baja California Sur, 

Sonora, Sinaloa y Nayarit, Pacífico mexicano, la λ = 1.33 para la musola gris de California, 

Mustelus californicus; λ = 1.25 en la musola parda, Mustelus henlei; λ = 1.14 en la guitarra 

viola, Pseudobatos productus, y raya de California, Caliraja inornata; se observó que todos los 

valores indicaban que todas las especies experimentaron un incremento en sus tamaños 

poblacionales (Fajardo-Yamamoto 2014). Al igual que, en P. glauca en aguas estadounidenses, 

Atlántico noroccidental, con un λ = 1.23 (Aires-da-Silva y Gallucci 2007). Con base en lo 

anterior, las especies marinas más longevas con características de historias de vida cuyas λ = < 

10% son particularmente vulnerables a incrementar sus tamaños poblacionales frente a la 
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mortalidad (Musick 1999). Las λ bajas son representativas de especies con un crecimiento 

individual bajo, de madurez sexual tardía, de larga vida relativamente y con baja fecundidad 

(Tsai et al. 2014). Dichas especies tienden a exhibir rendimientos pesqueros de bajo potencial, 

recuperación lenta de la mortalidad inducida por la pesca y mayores riesgos de extinción 

(Stevens et al. 2000).  

Los parámetros demográfícos para el escenario donde solo se consideraba la mortalidad natural, 

señalaron a P. kamoharai como una especie con una supervivencia que en los primeros años de 

vida caia a menos de la mitad, así como una R0 de menos de un organismo por año, su G fue de 

más de 10 años y sus tasas de crecimiento poblacionales (r y λ) demostraron que su tamaño 

poblacional decayó en un 3% anualmente. El análisis demográfico indicó que esta especie es 

bastante susceptible a la explotación pesquera, especialmente en sus primeros años de vida. 

Esto se debe a que alcanzan su madurez sexual a los 91 cm de LT las hembras (9 años de edad) 

y los machos a los 84 cm de LT (8 años de edad) y, tienen poca progenie (4 crías por camada). 

Esto es distinto a lo observado para el tiburón leopardo, Triakis semifasciata, donde el estudio 

demográfico demostró que las poblaciones que habitan en aguas de California, Pacífico 

estadounidense, son saludables y tienden a aumentar en su tamaño ya que, su R0 = 4.47, es 

decir, cuatro crías por generación, G = 22.35 años y r = 0.03, lo que señala que esta población 

tiende a aumentar alrededor del 7% por año en condiciones naturales (sin pesca) y puede doblar 

su tamaño (tx2) en 10 años (Cailliet, 1992a). Esto también se dio para el tiburón ángel del 

Pacífico, Squatina californica, en esta misma región del Pacífico, donde se obtuvo R0 = 2.25 

crías, G = 14.50 años y r = 0.06 por año (Cailliet et al. 1992). De igual manera, para las dos 

poblaciones de tiburón cornuda de corona, Sphyrna tiburo, del suroeste de Florida, Atlántico 

estadounidense, se establecieron R0 = 1.04–3.61 crías, G = 4.00–5.10 años y r = 0.01–0.28 

(Cortés y Parsons 1996). Estas tres especies presentaron parámetros demográficos que 

indicaban que tienden a presentar un incremento en sus tamaños poblacionales, en ausencia de 

la pesca. 

Uno de los parámetros poblacionales de mayor relevancia es la fecundidad y en el caso de P. 

kamoharai es baja (4 crías) y nacen a los 45.5 cm de LT, esto es, a un 39% de 117 cm de LT, 

por lo que sus crías son pocas en número y de tallas grandes. Esto también se da para las 
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poblaciones de S. tiburo que habitan en aguas de Florida, donde el número de sus crías son 

moderadas (21), pero de tallas grandes al nacer (  = 27.5 cm de LT), lo que representa el 24% 

de la talla máxima registrada en esa zona, la misma que es de 116 cm de LT (Parsons 1993b). 

Esto se relaciona con la supervivencia debido a que, los neonatos que sean más pequeños y de 

menor crecimiento son más vulnerables a los depredadores que aquellos que, presentan un 

tamaño mayor y de rápido crecimiento (Cortés y Parsons 1996). 

Otro parámetro poblacional de importancia en la demografía es la longevidad, pieza clave en 

las tablas de vidas. La longevidad en P. kamoharai fue de tmax = 16 años para las hembras y tmax 

= 14 para los machos.  Esto es similar a la de S. tiburo (tmax = 12 años para las hembras) (Cortés 

y Parsons 1996), pero mayor a la de R. terraenovae, con una tmax = 8–10 años (Branstetter 

1987). En general, los tiburones de aguas de aguas tropicales tienden a vivir menos años que 

aquellos que son de aguas frías como S. acanthias (tmax = 70 años o más) (Jones y Geen 1977; 

Saunders y McFarlane 1993) y Somniosus microcephalus que vive alrededor de 400 años 

(Nielsen et al. 2016). 

La supervivencia de P. kamoharari, fluctuó del 79% (alta) al 49% (moderada) en los tres 

primeros años de vida y cuando alcanzó su madurez sexual fue baja, del 15% para los machos 

y 12% para las hembras. Un patrón similar a lo observado en Triakis semifasciata donde se 

determinó un rango de 76–57% y al alcanzar su madurez sexual, 11–21 años, fue de 19-5% 

para las hembras (Cailliet 1992; Kusher et al. 1992). Sin embargo, esto es mayor a lo obtenido 

en R. terraenovae en el golfo de México, Atlántico noroccidental, donde su supervivencia fue 

del 51% en su primer año de vida (Cortés 1995), así como en S. tiburo, donde durante el primer 

año, era del 48% al igual que en el tiburón limón, Negaprion brevirostris, en la isla Bimini, 

Bahamas, Atlántico noroccidental (Manire y Gruber 1993). De acuerdo a Cortés y Parsons 

(1996), esto se debe a que la talla de nacimiento y el hábitat en el que se desarrollan estas 

especies, son fundamentales ya que, si nacen de tallas pequeñas, pero viven en bahías cerradas 

o semicerradas, la presencia de depredadores es mínima asegurándoles una supervivencia hasta 

alcanzar su madurez sexual y habitar en sitios alejados de la costa, con mayores oportunidades 

para cazar y evitar ser presas de toras especies de mayor tamaño. Por el contrario, si las especies 

tienen tallas de nacimientos más grandes, aunque viven en lugares abiertos como los oceánicos, 
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con mayor número de depredadores, van a presentar mayor capacidad de natación, evitando ser 

presas de otras especies y también, poder capturar presas para su alimentación.  

La distribución de edades de P. kamoharai estuvo dominada por las cuatro primeras edades (0–

3 años), es decir, que el 60% de la población la constituyeron neonatos y juveniles. De forma 

similar, en T. semifasciata la composición estable de edades estuvo dominada por las cinco 

clases, de 0 a 4 años, donde los neonatos obtuvieron más del Cx = 20%, de 1 a 4 años su Cx = 

45%, fracción no explotada, y un Cx = 35% para la parte de la población capturada (Cailliet 

1992). Así mismo, para S. tiburo, donde los neonatos representaban más del Cx = 50% de la 

población, los tiburones de 1 año de edad el Cx = > 20% y los de 2 años con Cx = > 10%, es 

decir, que más del 80% de la población estaba compuesta por neonatos y juveniles (Cortés y 

Parsons 1996). De igual manera, para P. glauca, donde se observe la dominancia de neonatos 

y juveniles (0–4 años) con Cx = 91% de la población, de las cuales los de edad 0, representaban 

el Cx = 41%; mientras que, las clases de edad mayores a 10 años tuvieron un Cx = < 1% (Aires-

da-Silva y Gallucci 2007). También, para el tollo dentudo, Triakis megalopterus, en aguas de 

Sudáfrica, océano Índico occidental, donde más del 50% de la población para hembras lo 

constituían individuos menores a 4 años y apenas el 8% eran sexualmente maduros (≥ 15 años) 

(Booth et al. 2011). Cailliet (1992) sostiene que esto se debe a que, comúnmente para las 

especies de tiburones de tallas menores, la captura está compuesta por organismos inmaduros 

basado en la curva de captura de T. semifasciata en la bahía de san Francisco, California 

Pacífico estadounidense estimada por Smith y Abramson (1990). En el caso del tiburón 

cocodrilo, de acuerdo a su talla de madurez sexual, 88% de las hembras eran maduras y un 84% 

de los machos estaban maduros por lo que, el porcentaje de organismos que quedaban vivos 

oscilaba alrededor del 10%, en ambos sexos. 

Los valores reproductivos de P. kamoharai estaba entre Vx = 1 y 7 crías. La fecundidad se 

incrementaba con base en el aumento de la edad y luego, estos decrecían hasta llegar a una sola 

cría. Este patrón también se dio en el caso de S. tiburo donde a la edad de 3 años, alcanza su 

auge en la fecundidad con Vx = 8–10 crías, esta se mantiene hasta los 9 años y luego decae 

conforme avanza la edad hasta los 12 años (Cortés y Parsons 1996). Un Vx mayor asegura que, 

en el caso de continuar con los niveles de pesca comúnmente, esto no afectaría el crecimiento 
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poblacional como en el caso de S. tiburo en el golfo de México, P. glauca y P. productus en el 

Pacífico mexicano (Márquez-Farías et al. 1998; Guerrrero-Maldonado 2005; Downton-

Hoffman 2007). 

La esperanza de vida de P. kamoharai, varió de 1 a 4 años, siendo las primeras clases de edad 

las que presentaron valores mayores de ex = 4 años, los grupos de 4 a 11 años con ex = 3. Al 

aumentar la edad, la esperanza de vivir de los tiburones iba decayendo. Estos valores son 

mayores a los 8 primeros años de vida de S. tiburo con ex = 2 años, y luego esta decae a ex = 1 

año para las clases etarias de 9 a 11 (Cortés y Parsons 1996). Sin embargo, son menores a los 

hallados para el tiburón arenero, Carcharhinus oscurus, en aguas de Florida y el mar Caribe, 

Atlántico noroeste, con una ex = 11 años a nivel poblacional (Romine et al. 2009). La esperanza 

de vida para C. taurus en aguas de Estados Unidos, Atlántico noroccidental y de Sudáfrica, 

Índico suroccidental, donde las hembras tenían una ex = 40 años y los machos de ex = 34 años, 

para dichas poblaciones (Passerotti et al. 2014). Los organismos con estrategia de historia de 

vida r son comúnmente de tallas pequeñas, madurez sexual temprana, mucha descendencia y 

baja esperanza de vida; mientras que, los de estrategia k, tienen tallas corporales grandes, 

madurez sexual tardía, poca progenie y alta esperanza de vida (Krebs 2014).  En el tiburón 

cocodrilo se observó que presentaban tallas menores, en comparación con el tamaño corporal 

del resto de tiburones Lamniformes; madurez tardía, pocas crías y baja esperanza de vida.  

Los parámetros demográficos de P. kamoharai en los cuatro escenarios con M y F, tuvieron 

valores que iban disminuyendo conforme aumentaba el esfuerzo pesquero por lo que, la especie 

es vulnerable a la explotación pesquera. Esto es similar a lo estudiado en las poblaciones de T. 

semifaciata, la cual con una F  = 0.08 empleada en los últimos 10 años e inciando la pesca a 

diferentes edades (4–21 años), la R0 = 0.99–3.80, r = 0.00–0.06 y la λ = 1.00–1.06, se redujeron 

notablemente, mientras que la G = 21.34 se mantuvo igual en todos los escenarios, de ahí que 

sí se inicia la pesca a edades tempranas, la población no se reemplazara debido a que los 

juveniles no tendrán oportunidad de madurar sexualemten ni reproducirse (Cailliet 1992). Así 

mismo, las poblaciones de C. falciformis en aguas de Brasil, Atlántico suroccidental, donde se 

observó que dicha especie tenía baja resistencia a los niveles de pesca empleados por lo que, 

medidas de conservación debían ser aplicadas para restablecer sus poblaciones en niveles 
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seguros en esta región del planeta (Santander-Neto et al. 2021). La demografía de C. oscurus 

con un rango de pesca de F = 0.07–0.21/año, detemrinaron un r = −9.7% to 6.4%/año, 

haciéndola vulnerable a la pesca, de ahí que, medidas rigurosas de manejo son requeridas para 

recuperar sus poblaciones colapsadas (Romine 2009). 

Con relación a los análisis demográficos, Chen y Yuan (2006) sostienen que deben ser 

utilizados para tener un criterio del grado de desarrollo de las poblaciones. La r disminuye en 

cuanto la F aumenta. Cuando la r es cercana a 0, quiere decir que la población está ligeramente 

desarrollada; sí la r presenta un valor positivo, la población se ha desarrollado a plenitud con 

ese nivel de pesca actual (rendimiento máximo sostenible) y, sí la r tiene un valor negativo, 

indica que la población ha sido sobreexplotada. En el caso, de P. kamoharai, los niveles de 

pesca comúnmente emeplados para esta zona del Pacífico, indicaron que es una especie 

sobreexplotada.  

7.5 Conclusiones 

Los patrones de historia de vida de P. kamoharai determinaron que es una especie con una tasa 

de crecimiento individual moderada en las hembras y baja en machos, longevidad menor, 

madurez sexual tardía, fecundidad y mortalidad natural bajas, por lo que su productividad 

biológica es menor.  

Los parámetros demográficos de P. kamoharai establecieron que es una especie con baja 

productividad y que, en ausencia de la mortalidad por pesca, las poblaciones tienden a no 

recuperarse, es decir, su tamaño poblacional dismminuye, por lo que se hace vulnerable a 

cualquier tipo de perturbación. 

La supervivencia fue decayendo con relación al aumento edad, de ahí que, al llegar a los 3 años 

de edad, fue del 49%. La distribución estable de edades evidenció que el 60% de la población 

estaba constituida por los neonatos y juveniles. Los valores reproductivos oscilaron entre 1 y 7 

crías y cuando tenían entre 9 y 10 años, mayor era el número de crías que aportaban a la 

población. La esperanza de vida fluctuó entre los 1 y 4 años, siendo las primeras clases (0-3 

años de edad) las que tenían los valores mayores con 4 años. El potencial de rebote fue de 81%, 

esto es, que la población se iba a recuperar con a una tasa alta. 
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El estudio demográfico, bajo distintos tipos de presión pesquera, demostró que su tamaño 

poblacional disminuía conforme aumentaba el esfuerzo pesquero. La tasa reproductiva neta fue 

de 0 a 1 cría, tiempo generacional fue de 9 a 10 años, tasa de crecimiento poblacional intrínseca 

fue netiva, desde -19 hasta -73%, al igual que la tasa de crecimiento poblacional finita de 48–

83%. 
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9. ANEXOS 

Anexo 9.1. Primer artículo científico publicado sobre el capítulo 2. 
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Anexo 9.2. Segundo artículo científico publicado, derivado del capítulo 3. 
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Anexo 9.3. Tercer artículo científico publicado sobre el capítulo 4. 
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Anexo 9.4. Cuarto artículo científico publicado y derivado del capítulo 5. 

 




