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RESUMEN 
 

Datos de talla y edad del ciclo ontogenético completo del calamar gigante, 

Dosidicus gigas (d´Orbigny, 1835), en el Golfo de California fueron analizados 

para describir su patrón de crecimiento. Se ajustaron modelos de crecimiento 

individual que incluyeron curvas asintóticas y no asintóticas; se utilizó el Criterio de 

Información de Akaike para seleccionar el mejor modelo e inferencia multimodelo. 

El modelo general de Schnute (ρ≠0, η≠0) describió mejor el crecimiento de 

hembras, machos y ambos sexos en datos de talla a la edad. Para machos, de 

acuerdo con los valores de ∆ i, los modelos Gompertz (L0), Gompertz (L∞) y 

Schnute (ρ≠0, η=0) son alternativos para descripción del crecimiento. Al realizar 

una comparación de los patrones de crecimiento reportados para D. gigas en todo 

el Pacífico Oriental, se encontró que D. gigas presenta crecimiento no asintótico 

en la corriente de Humboldt y Domo de Costa Rica y asintótico en la costa 

occidental de Baja California y Golfo de California. En el análisis de captura 

estructurada por edades se utilizaron datos de captura a la talla en clases de edad 

(30 días) y periodos de pesca (meses) con una clave edad-talla y una relación 

talla-peso conocida. El modelo CAGEAN-JS incluyó datos de captura y tasa de 

captura para la pesca de 2001 y 2002 provenientes de las tres diferentes flotas 

calamareras. Se estimó una biomasa total de 798,084 t (I.C. 781,435-837,679 t, 

P< 0.05) y vulnerable de 638,792 t (I.C. 622,281-678,400 t, P< 0.05); se 

encontraron tres picos de reclutamiento (mayo y noviembre de 2001 y abril de 

2002) con altas abundancias en la clase de edad 5 meses. La mortalidad por 

pesca mensual llegó a 0.26, aunque la explotación disminuyó en los meses de 

verano. Los datos de captura estructurada por tallas se analizaron con el modelo 

CASA para las temporadas de 2002-2003 a 2007-2008 de Guaymas, Sonora. 

Todas las temporadas fueron principalmente representadas por individuos de 60 a 

80 cm LM, excepto 2003-2004 en donde se observaron tres picos y 2006-2007 

que se caracterizó por dos picos claramente diferenciados. Se estimó una tasa de 

explotación de 0.24 a 0.79 entre 38 cm y 89 cm LM. El reclutamiento varió entre 
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las diferentes temporadas de pesca analizadas, el mayor pico (30 cm LM) se 

observó durante 2002-2003 y el menor en 2004-2005. La aproximación 

metodológica a partir del uso de modelos de análisis de captura estructurada por 

edades y tallas, utilizada en esta tesis no ha sido aplicada previamente en el 

manejo del stock de la población de calamar y ambas metodologías pudieron ser 

ajustadas de manera robusta a los datos observados de captura de calamar 

gigante en el Golfo de California. 

 

Palabras clave: edad, crecimiento, D. gigas, CAGEAN, CASA 
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ABSTRACT 
 

Size and age data of the complete ontogenetic cycle of the jumbo squid, 

Dosidicus gigas (d´Orbigny, 1835) in the Gulf of California were analyzed to 

describe growth pattern. Models of individual growth which included asymptotic 

and non-asymptotic curves were fitted; Akaike’s Information Criterion and multi-

model inference were used to select the best model. Schnute’s model (ρ≠0, η≠0) 

was the best to describe growth of males, females, and both sexes in size-at-age 

data. For males, according with ∆ i values, Gompertz (L0), Gompertz (L∞), and 

Schnute (ρ≠0, η=0) are alternative models to describe growth. It was found that D. 

gigas presents non-asymptotic growth in the Humboldt Current and the Costa Rica 

Dome, and asymptotic growth in the western coast of Baja California and the Gulf 

of California. In the catch-at-age analysis, catch-at-age (30 days) and fishing 

periods (months) data were used with known age-size key and weight-at-length 

relationship. The CAJEAN-JS model included catch and catch rate data for the 

fisheries of 2001 and 2002 from the three different squid fishing fleets. A total 

biomass of 798,084 t (I.C. 781,435-837,679 t, P< 0.05) and vulnerable biomass of 

638,792 t (I.C. 622,281-678,400 t, P< 0.05) were estimated; three recruitment 

peaks (May and November, 2001 and April, 2002) were found with high abundance 

in the 5-month age-class. The monthly fishing mortality reached 0.260, although 

exploitation decreased during summer months. Catch-at-age data were analyzed 

with CASA model for seasons 2002-2003 to 2007-2008 from Guaymas, Sonora. All 

of the seasons were primarily represented by individuals of 60 to 80 cm ML, except 

for 2003-2003 where three peaks were observed and 2006-2007 which was 

characterized by two clearly differentiated peaks. A catch rate that ranged from 

0.24 to 0.79 in individuals from 38 to 89 cm ML was estimated.  Recruitment varied 

among the different fishing seasons analyzed, the highest peak (30 cm ML) was 

observed during 2002-2003 and the lowest in 2004-2005. For the first time for D. 

gigas, catch-at-age analysis models which were satisfactorily fitted were used.  

Keywords: Age, Growth, D.gigas, CAGEAN, CASA 



iv 
 

DEDICATORIA 
 

 

A mi mamá, el motor de mi carrera, lo que más amo en mi vida. La mujer más 

maravillosa de este mundo. Gracias por todo mamá. 

 

A mi hermano, tíos y primos; quienes son una gran e importante razón por la 

que yo he llegado hasta aquí. Ninguna palabra alcanzaría para reflejar el 

infinito amor y eterno agradecimiento que les tengo.  

 

A mi Papi y mami, que deseo profundamente estuvieran aquí. 

 

Y finalmente a la familia Díaz-Santana Iturríos, que me acogió como una más 

de su familia y que fue mi pilar para que yo cumpliera esta meta. Mi más 

grande agradecimiento a tan hermosa familia. Los amo mucho. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



v 
 

AGRADECIMIENTOS 
 
Al Centro de Investigaciones Biológicas del Noroeste, S.C. (CIBNOR), por 

permitirme realizar mis estudios de doctorado y por las facilidades brindadas para 

que este trabajo pudiera ser realizado. 

 

Al Consejo Nacional de Ciencia y Tecnología (CONACYT), por el apoyo 

económico otorgado a través de una beca (No. 224240) de Doctorado. 

 

Al Centro Regional de Investigación Pesquera del INAPESCA, por las facilidades 

brindadas para proporcionarme los datos necesarios para la realización de mi 

trabajo. 

 

Al Dr. Enrique Morales Bojórquez, por la paciencia y entusiasmo con los que llevó 

la asesoría de esta tesis, pero principalmente por regalarme su tiempo y 

conocimientos para llevar a cabo este trabajo. 

 

A la Dra. Juana López Martínez por su disposición de tiempo y espacio, así como 

por su interés y consejos académicos durante el desarrollo de mi tesis, pero 

principalmente por haber formado parte de mi comité. 

 

A todos los miembros de mi comité, el Dr. Agustín Hernández Herrera, Dr. Manuel 

Nevárez y Dr. Juan Gabriel Díaz Uribe por todos los consejos académicos, por las 

asesorías, datos brindados y finalmente por acceder a ser parte de este trabajo. 

 

Al proyecto CONACYT CB-2012-01-179322 titulado: “Identificación del modelo 

ontogénico de crecimiento individual del calamar gigante Dosidicus gigas del golfo 

de California: desde el desove hasta el adulto reproductor”, por el apoyo 

económico recibido para la realización de esta tesis. 

 



vi 
 

También quisiera hacer un reconocimiento especial, para todo el personal del área 

de Posgrado del CIBNOR (Oficinas, centro de cómputo y biblioteca), porque 

siempre tuvieron la amabilidad y disposición para apoyarme tanto logística como 

económicamente, a través de la Beca complementaria de Posgrado otorgada para 

el periodo Agosto a Octubre de 2015. 

 

A todos los amigos que estuvieron conmigo en apoyo moral y logístico para que yo 

culminara una etapa más de vida, son muy especiales todos.  

 

A mi “camarei” Mariana…en serio amiga, mil gracias por esto, tú sabes que te 

debo una gigante. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



vii 
 

CONTENIDO 
 

 

 

Página 

 

1. INTRODUCCIÓN 1 

2. ANTECEDENTES 4 

3. JUSTIFICACIÓN 8 

4. HIPÓTESIS 9 

5. OBJETIVOS 10 

    5.1 Objetivo general 10 

    5.1 Objetivos específicos  10 

6. MATERIALES Y MÉTODOS 10 

6.1 Edad y crecimiento 10 

   6.1.1 Obtención y procesamiento de muestras biológicas  10 

   6.2.2 Lectura de los anillos de crecimiento 13 

   6.2.3 Análisis de datos  14 

   6.2.4 Descripción del crecimiento 16 

   6.2.5 Estimación de parámetros de crecimiento e intervalos de                  

confianza 

19 

   6.2.6 Selección del modelo de crecimiento 21 

6.2 Modelo de captura estructurado por edades 22 

   6.2.1 Datos 22 

   6.2.2 Desarrollo de modelo 24 

   6.2.3 Parametrización del modelo 26 

   6.2.4 Cantidades de manejo 28 

   6.2.5 Incertidumbre en las cantidades de manejo 28 

6.3 Modelo de captura estructurado por tallas 29 

   6.3.1 Datos 29 

   6.3.2 Desarrollo de modelo 29 

   6.3.3 Parametrización del modelo 33 



viii 
 

7. RESULTADOS 33 

7.1 EDAD Y CRECIMIENTO 33 

   7.1.1 Relaciones peso-talla 34 

   7.1.2 Lectura de estatolitos 37 

   7.1.3 Modelos de crecimiento ajustados para hembras 37 

   7.1.4 Modelos de crecimiento ajustados para machos 39 

   7.1.5 Modelos de crecimiento ajustados para ambos sexos 41 

7.2 MODELO DE CAPTURA ESTRUCTURADO POR EDADES 44 

6.2 MODELO DE CAPTURA ESTRUCTURADO POR TALLAS 53 

8. DISCUSIÓN 57 

9. CONCLUSIONES 73 

10. LITERATURA CITADA 75 

11. ANEXOS 93 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ix 
 

LISTA DE FIGURAS 
  Página 

Figura 1. Región central del Golfo de California, la zona 

sombreada muestra la zona de recolección de muestras. 

 

11 

Figura 2. Dirección de lectura de incrementos, desde el núcleo (N) 

hacia el domo dorsal (DD). Estatolito de juvenil de 35.81 

mm LM. 

 

14 

Figura 3. Distribución de frecuencias de talla de calamar gigante 

Dosidicus gigas (N = 348). 

 

34 

Figura 4. Relación Peso-Talla de juveniles de calamar gigante 

Dosidicus gigas, capturados en la parte central del Golfo 

de California.  

 

35 

Figura 5. Relación Peso-Talla de reclutas de calamar gigante 

Dosidicus gigas, capturados en la parte central del Golfo 

de California. 

 

36 

Figura 6. Relación Peso-Talla de adultos de calamar gigante 

Dosidicus gigas, capturados en la parte central del Golfo 

de California. 

 

36 

Figura 7. Modelos de crecimiento asintóticos y no asintóticos 

ajustados a los datos talla-edad para hembras de 

Dosidicus gigas; a) Schnute (ρ≠0,η≠0), b) Schnute 

(ρ≠0,η=0), c) Gompertz (L0), d) Gompertz (L∞), e) 

Potencial, f) Potencial extendido, g) Persistencia. 

38 



x 
 

Figura 8. Modelos de crecimiento asintóticos y no asintóticos 

ajustados a los datos talla-edad para machos de 

Dosidicus gigas; a) Schnute (ρ≠0,η≠0), b) Schnute 

(ρ≠0,η=0), c) Gompertz (L0), d) Gompertz (L∞), e) 

Potencial, f) Potencial extendido, g) Persistencia. 

 

40 

Figura 9. Modelos de crecimiento asintóticos y no asintóticos 

ajustados a los datos talla-edad para machos y hembras 

de Dosidicus gigas; a) Schnute (ρ≠0,η≠0), b) Schnute 

(ρ≠0,η=0), c) Gompertz (L0), d) Gompertz (L∞), e) 

Potencial, f) Potencial extendido, g) Persistencia. 

 

43 

Figura 10. Estimaciones mensuales de la biomasa total de 

Dosidicus gigas. 

 

45 

Figura 11. Estimaciones mensuales de la biomasa vulnerable de 

Dosidicus gigas. 

 

46 

Figura 12. Sobrevivientes de Dosidicus gigas incluyendo todas las 

clases de edad a lo largo de la serie de tiempo.   

 

49 

Figura 13. Cambios en la mortalidad por pesca por clase de edad 

de Dosidicus gigas. 

 

50 

Figura 14. Cambios en la mortalidad por pesca de Dosidicus gigas 

a lo largo de la serie de tiempo.  

 

50 

Figura 15. Tasa de captura para las temporadas de pesca de 2001 

y 2002 de tres flotas distintas: a) Barcos de Guaymas, 

Sonora; b) Flota artesanal de Guaymas, Sonora; c) Flota 

52 



xi 
 

artesanal de Santa Rosalía, Baja California Sur. Los 

puntos son los datos observados y las líneas 

representan el modelo ajustado. 

 

Figura 16. Análisis de captura estructurada por edades para el 

calamar gigante  Dosidicus gigas. La línea representa el 

modelo CASA y los puntos son los datos observados de 

captura a la talla. 

 

54 

Figura 17. Estimaciones de la tasa de explotación por el modelo 

CASA para el calamar gigante Dosidicus gigas. 

 

55 

Figura 18. Reclutamiento en número de individuos, estimado por el 

modelo CASA para el calamar gigante Dosidicus gigas. 

 

57 

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



xii 
 

LISTA DE TABLAS 
  Página 

Tabla I. Selección del modelo de crecimiento para hembras de 

Dosidicus gigas.  

 

39 

Tabla II. Parámetros de crecimiento estimados para hembras de 

Dosidicus gigas. 

 

39 

Tabla III. Selección del modelo de crecimiento para machos de 

Dosidicus gigas.  

 

41 

Tabla IV. Parámetros de crecimiento estimados para machos de 

Dosidicus gigas. 

 

41 

Tabla V. Parámetros de crecimiento estimados para machos y 

hembras de Dosidicus gigas. 

 

42 

Tabla VI. Selección del modelo de crecimiento para machos y 

hembras de Dosidicus gigas.  

 

44 

Tabla VII. Cantidades de manejo estimadas para el calamar 

gigante Dosidicus gigas. 
 

47 

Tabla VIII. Modelos de crecimiento analizados para Dosidicus gigas 

en el Pacífico Oriental. 

 

63 

 



1. INTRODUCCIÓN  
 
El calamar gigante, Dosidicus gigas es un organismo que se distribuye en el 

océano Pacífico oriental, siendo más abundante desde California, E.U.A. hasta el 

sur de Chile (Nigmatullin et al., 2001). En la columna de agua, D. gigas se 

distribuye desde la superficie (principalmente en la noche) hasta más de 400 m de 

profundidad durante el día (Gilly et al., 2006). Dentro de su área de distribución, el 

calamar gigante presenta una estructura poblacional compleja, comprendiendo 

tres grupos bien diferenciados por su talla, incluyendo machos y hembras: 

pequeño (130-340 mm longitud de manto LM), tamaño mediano (240-600 mm 

LM), tamaño grande (≥400-1200 mm LM) (Nigmatullin et al., 2001). Esta especie 

de calamar es una de las más abundantes del mundo, siendo considerada como 

fundamental dentro del ecosistema en donde habita debido a que depreda sobre 

una amplia variedad de presas y a su vez, es depredada por una diversidad 

considerable de especies (Markaida y Sosa-Nishizaki, 2003; Rosas-Luis, 2005).  

 

En el Golfo de California, esta especie presenta abundancias considerables 

en la porción central. En esta región, desde 1975 se inició su explotación como 

recurso pesquero y desde 1995 se constituye su pesquería en el Pacífico 

mexicano de manera permanente, concentrando sus flotas en dos puntos 

principales: Guaymas, Sonora y Santa Rosalía, B.C.S., en donde la captura se 

realiza estacionalmente. Durante los meses de verano, la especie está disponible 

en la costa peninsular y por el contrario, durante el invierno, el calamar se 

presenta en la costa oriental del Golfo de California, siendo más abundante frente 

a Sonora, asociado a las surgencias (Markaida y Sosa-Nishizaki, 2001; Markaida 

et al., 2005). La flota que constituye la pesquería en el Golfo de California está 

compuesta por pangas en Santa Rosalía, mientras que en Guaymas además de 

pangas, se utilizan barcos camaroneros y sardineros adaptados con poteras para 

la pesca de calamar (Velázquez-Abunader et al., 2012).  
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Este recurso se mantuvo dentro de los primeros cuatro lugares de 

producción a nivel nacional debido a sus altos volúmenes de captura (máximo 

121,000 t) (SAGARPA, 2014). Sin embargo, a través de su historia de explotación, 

D. gigas ha presentado fuertes variaciones interanuales en relación a su 

abundancia, estructura poblacional y distribución que se han reflejado en 

fluctuaciones considerables en los volúmenes extraídos, partiendo desde menos 

de 10,000 toneladas en ciertos años hasta su máximo previamente mencionado 

(Markaida, 2006; SAGARPA, 2014).  

 

Se han planteado hipótesis para explicar la variabilidad en la especie; entre 

ellas, las que se enfocan en la respuesta de los individuos ante los cambios en las 

condiciones ambientales. De acuerdo con Markaida y Sosa-Nishizaki (2001) y 

Markaida (2006), la presencia de “El Niño” en 1997 y de su posterior fase fría, 

dentro del Golfo de California, provocaron cambios en la talla de madurez de los 

organismos, observándose como respuesta ante el fenómeno, un proceso de 

madurez precoz en hembras; esto a diferencia de los periodos anteriores, en los 

cuales las hembras presentaron madurez a tallas grandes. Posterior a estos 

eventos climáticos, la población de calamar gigante estabilizó nuevamente su talla 

de madurez (Filauri, 2005). Sin embargo, en el siguiente periodo en el que se 

presentó nuevamente un evento climático de “El Niño”, durante 2002 a 2003, no 

se hicieron evidentes, cambios en las tallas de madurez; por lo cual los factores 

que determinan la variación de abundancia del calamar gigante, no están 

claramente identificados (Bazzino et al., 2007).Otras explicaciones abordan 

aspectos demográficos (e.g., migraciones y tasas de reclutamiento, mortalidad y 

crecimiento) que modifican la estructura de la población, en términos de número, 

talla y edad de los organismos, lo que tiene impacto de manera directa en el 

volumen de sus capturas (Morales-Bojórquez y Nevárez-Martínez, 2010; Nevárez-

Martínez et al., 2010). Sin embargo, esta información es parcial debido a que los 

estudios aquí referidos solamente se han enfocado en la fase adulta sin considerar 

todos los estadios ontogenéticos de la especie.  
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En la pesquería de calamar gigante, el reclutamiento se utiliza como punto 

de referencia biológico en la estrategia de manejo, el cual a su vez es estimado a 

partir de índices de abundancia relativa; por lo cual varios autores han recalcado la 

necesidad de determinar con precisión la captura a través del tiempo, a partir de 

reconstrucciones de la misma (Ehrhardt et al., 1982b; Nevárez-Martínez et al., 

2006; Morales-Bojórquez y Nevárez-Martínez, 2010). Es necesario también 

generar conocimiento sobre la edad y el crecimiento individual ya que a partir del 

análisis de estos dos factores podemos describir y cuantificar otros aspectos 

básicos (e.g. edad de primera madurez, mortalidad, reclutamiento); información 

que es indispensable para sentar las bases sobre el manejo de un recurso 

explotado, asegurando su sustentabilidad (Morales-Nin, 1992). Para el caso 

particular de D. gigas, el uso de datos de captura estructurada por tallas, reduce la 

incertidumbre relacionada a imprecisiones en la determinación de la edad; además 

de que estos modelos incorporan funciones estocásticas de crecimiento, evitando 

suponer un crecimiento constante a través del tiempo (Morales-Bojórquez y 

Nevárez-Martínez, 2010). Por otro lado, los modelos estructurados por edades 

poseen la cualidad de ser técnicas analíticas poderosas, que proveen de 

estimaciones más confiables y que pueden ser aplicados aún sin contar con 

información como esfuerzo pesquero, capturabilidad o selectividad y 

principalmente permiten incorporar diferentes índices de abundancia relativa, lo 

que conlleva a resultados potencialmente más robustos (Megrey, 1989). 

 

Se requiere entonces del uso y comparación de diferentes métodos de 

evaluación del calamar gigante, como lo es el desarrollo de modelos que 

incorporen toda la información existente de la especie. En el presente estudio se 

evaluó la variación interanual en la abundancia de D. gigas en la principal región 

en donde ocurre su pesquería, mediante la descripción del crecimiento de la 

especie y estimaciones de abundancia estructurada por edad y talla en las 

capturas, en donde se incorporaron datos de estadios tempranos.  
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2. ANTECEDENTES 
 
 El tópico de la determinación de la edad y la descripción del crecimiento de 

cefalópodos es uno de los aspectos biológicos al que se ha otorgado mayor 

relevancia, por lo que se han ido mejorando los métodos y técnicas analíticas para 

su estimación. Nesis (1970; 1983) y Ehrhardt et al. (1982a; 1986) realizaron los 

primeros estudios de edad y crecimiento para organismos adultos del calamar 

gigante, D. gigas, considerando frecuencias de tallas para su análisis. Sin 

embargo, Arkhipkin (1991), Caddy (1991) y Jackson et al. (2000) determinaron 

que las características biológicas propias de los cefalópodos, particularmente las 

del calamar gigante, limitan la precisión de las estimaciones basadas en la 

estructura de tallas; dichas características son: tasas de crecimiento acelerado y 

muy variable a nivel individual, además de una estrategia reproductiva de desoves 

parciales y alta capacidad migratoria. Lo anterior ocasionaba que al momento de 

utilizar el análisis de progresión modal se confundieran diferentes cohortes debido 

a su traslape, y por lo tanto, a partir de estos estudios las estimaciones basadas 

en este método se consideran inapropiadas para el grupo de organismos aquí 

referido. 

 

 Por otro lado, se encontró que las estructuras duras de los cefalópodos 

como lo son los gladios, picos y estatolitos presentaban anillos o bandas de 

crecimiento; siendo estos últimos los más utilizados en la determinación del 

crecimiento (Arkhipkin y Pérez, 1998). Las marcas de crecimiento presentes en los 

estatolitos se van depositando periódicamente, cada una de estas marcas o 

incrementos están formados por una banda oscura y otra clara, denominadas 

“anillos” y se ha determinado que para varias especies de cefalópodos, cada anillo 

corresponde a un día de vida del organismo (Rodhouse y Hatfield, 1990). Por esta 

razón, se sugirió que el uso de estas estructuras eran métodos más confiables 

para el cálculo de la edad y la descripción del crecimiento. De acuerdo con la 

revisión de Boyle y Rodhouse (2005), la hipótesis de un incremento por día ya ha 
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sido aceptada para once especies de calamares pertenecientes a las familias 

Loliginidae, Idiosepiidae y Ommastrephidae, de esta última y de la cual D. gigas es 

miembro. Dawe et al. (1985) y Nakamura y Sakurai (1991) han comprobado la 

deposición diaria de los incrementos solamente para dos especies, Illex 

illecebrosus y Todarodes pacificus respectivamente. Para el calamar gigante, se 

ha aceptado que los estatolitos presentan anillos diarios de crecimiento y bajo esta 

premisa se han desarrollado varios trabajos de investigación, entre ellos destacan 

los de Argüelles et al. (2001) para calamares de la costa peruana, Markaida et al. 

(2004) y Filauri (2005), ambos realizados en organismos del Golfo de California, el 

trabajo de Mejía-Rebollo et al. (2008) para la costa occidental de la Península de 

Baja California y el de Zepeda-Benitez (2014), para paralarvas y juveniles de 

calamar gigante del Golfo de California. 

 

 En cuanto a la descripción del crecimiento, en los estudios antes 

mencionados (excepto Argüelles et al., 2001), se confrontaron diferentes modelos 

de crecimiento individual; sin embargo, su criterio de selección se basó en el 

coeficiente de determinación (r2) y el coeficiente de variación (CV). De acuerdo 

con Burnham y Anderson (2002), el uso de r2 ha demostrado ser útil en la 

estadística descriptiva, mas no es así para el caso de la elección de modelos 

como criterio de decisión. Recientemente se han adoptado metodologías basadas 

en la teoría de la información, estas permiten confrontar un grupo de modelos con 

un criterio más apropiado ya que ofrecen resultados estadísticamente más 

robustos que los enfoques anteriores, tal como como el Criterio de Información de 

Akaike o AIC (por sus siglas en inglés) (Burnham y Anderson, 2002; Katsanevakis, 

2006; Katsanevakis y Maravelias, 2008). Para el calamar gigante las 

investigaciones en este respecto son recientes, siendo Chen et al. (2011), Zepeda-

Benitez (2011) y Chen et al. (2012)  quienes realizaron estudios que abordan 

enfoques actualizados para analizar y determinar el patrón de crecimiento 

individual de D. gigas.  
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 En referencia a la evaluación del stock del calamar gigante, los primeros 

estudios enfocados en proponer una estrategia de manejo del recurso 

comenzaron una vez que se estableció la pesquería de manera formal en 1995. 

Como propuesta inicial, Morales-Bojórquez et al. (1997) analizaron los datos de 

captura por unidad de esfuerzo (CPUE) en el periodo de octubre de 1995 a marzo 

de 1996 y a través de este, calcularon el tamaño del reclutamiento para sentar 

como esquema de manejo el escape proporcional de los reproductores mediante 

el control del esfuerzo pesquero. Posteriormente, Hernández-Herrera et al. (1998) 

desarrollaron un modelo suponiendo que una sola cohorte sostenía la pesquería 

durante todo el periodo de pesca; a partir de sus resultados establecieron un 

escape proporcional del 40% de los reproductores. A la fecha, esta es la estrategia 

de manejo que es utilizada para la administración de la pesquería. 

 

 Se han llevado a cabo numerosos estudios en relación al entendimiento de 

la dinámica poblacional del recurso, dentro estos destacan los de Nevárez-

Martínez et al. (2000), Markaida et al. (2005) y Gilly et al. (2006) ya que han 

aportado información sobre la distribución y abundancia del recurso dentro del 

Golfo de California y establecido patrones de migración dentro de la cuenca de 

Guaymas. 

 

 Por otra parte, para encontrar el punto de referencia biológico de la 

pesquería, constituido por el escape proporcional constante (40% biomasa 

desovante), es necesario hacer estimaciones del tamaño de la población y el 

método que se utiliza para realizar estos cálculos es el de extracción sucesiva 

(Rosenberg et al., 1990); en donde, básicamente el supuesto del modelo es que la 

población sujeta a explotación está constituida por una sola cohorte que va 

disminuyendo en función del tiempo. No obstante, a pesar de la diversidad de 

estudios, aún no está definido el número de cohortes presentes en la población de 

calamar gigante en el Golfo de California. Ehrhardt et al. (1983a, b) concluyeron 

que la población está compuesta por 5 cohortes y Morales-Bojórquez et al. 
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(2001b) reportaron la presencia de tres cohortes. En continuidad de este respecto, 

los análisis de reproducción llevados a cabo por Markaida y Sosa-Nishizaki (2001), 

Díaz-Uribe et al. (2006) y Gilly et al. (2006) indican que esta sucede durante todo 

el año, lo cual le da soporte a la hipótesis de la existencia de múltiples cohortes 

dentro de la población de calamar gigante. Estas discrepancias en el 

establecimiento del número de cohortes provocaron que se cuestionaran los 

métodos de evaluación y sus estimaciones en el cálculo del reclutamiento y 

capturabilidad (Martínez-Aguilar et al., 2004). 

 

 De acuerdo con el modelo de reducción de stock utilizado para calamar 

gigante, este supone que la captura por unidad de esfuerzo es un indicador 

proporcional de la abundancia del recurso y que la capturabilidad es constante; la 

visión determinística que sugiere el modelo ocasiona que no se tomen en cuenta 

los errores asociados a la CPUE y por lo tanto le confiere un alto grado de 

incertidumbre al cálculo del reclutamiento (Morales-Bojórquez et al., 2001a). 

 

 Diversos estudios han sido efectuados con el objetivo de mejorar los 

métodos empleados en la evaluación del calamar gigante, Martínez-Aguilar et al. 

(2004) analizaron los datos de calamares provenientes de la pesquería de calamar 

durante el periodo de mayo a octubre de 2002 y mediante el uso del modelo 

propuesto por Rosenberg et al. (1990) estimaron el reclutamiento y escape 

proporcional; implementaron cambios al modelo al calcular el coeficiente de 

capturabilidad con el método determinístico de capturabilidad (MDC) en función de 

la longitud del manto. Los resultados arrojaron una subestimación del 

reclutamiento, los autores explicaron que esta se debió a que la CPUE mostró dos 

picos en la temporada, sugiriendo la existencia de dos cohortes. De manera 

general sus resultados mostraron variabilidad en sus estimaciones, principalmente 

en el coeficiente de capturabilidad y concluyeron que el reclutamiento y el tamaño 

poblacional pueden ser evaluados a través de información auxiliar y diferentes 

métodos de análisis de CPUE. Posteriormente, Nevárez-Martínez et al. (2006) 
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analizaron datos de los periodos 1995-1996 y 2001-2002 por medio de un análisis 

determinístico de captura estructurada por tallas, en donde los cálculos de 

reclutamiento, abundancia y mortalidad por pesca mostraron fuertes variaciones 

interanuales, concluyendo que el modelo utilizado Thompson–Bell (Sparre et al., 

1989) no es adecuado para poblaciones que muestran variabilidad en su 

abundancia y reclutamiento. Los autores sugirieron que se incorpore información 

auxiliar para poder explicar estas fluctuaciones por necesidad de hacer 

estimaciones más precisas durante la evaluación del recurso. Recientemente, 

Morales-Bojórquez y Nevárez-Martínez (2010) utilizaron un modelo estructurado 

por tallas para la estimación del reclutamiento y la tasa de explotación, para las 

temporadas de pesca 1996-1997 y 2001-2002. El análisis de captura a la talla 

(CASA), fue un método apropiado para explicar la variabilidad que se presentó en 

el reclutamiento y arrojó información acerca de la tasa de captura correspondiente 

a un rendimiento óptimo, el cual pudiera ser estimado y usado como punto de 

referencia biológico. 

 

3. JUSTIFICACIÓN  
  

El calamar gigante, D. gigas es un recurso pesquero que se ha encontrado 

dentro de los primeros lugares de producción a nivel nacional (SAGARPA, 2014). 

Sin embargo, su pesquería presenta complicaciones para su evaluación y manejo; 

esta problemática es generada por múltiples factores. Por un lado, D. gigas al 

igual que el resto de los cefalópodos, presenta un ciclo de vida corto y con 

desoves parciales; en particular, esta especie cuenta con más de una cohorte 

anual. Adicionalmente, el calamar gigante ha presentado fuertes variaciones 

interanuales en relación a su abundancia y disponibilidad en el ecosistema, 

reflejándose en volúmenes fluctuantes extraídos cada año; las causas que 

determinan la variación de abundancia de este recurso aún no están claramente 

identificadas (Bazzino et al., 2007).  
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En cuanto a la evaluación del calamar, las metodologías utilizadas no son 

concordantes con los supuestos biológicos básicos de crecimiento y mortalidad. 

Con respecto al manejo, la variabilidad histórica de sus capturas a través del 

tiempo no ha sido tomada en cuenta; además del hecho de que todas las 

estimaciones de sus parámetros poblacionales se han realizado sobre la base de 

una sola parte de su ciclo de vida (adultos).  

 

Por estas razones, es necesario utilizar y desarrollar métodos y modelos 

distintos a los frecuentemente utilizados en su evaluación; estos deben involucrar 

toda la información disponible, tanto biológica como pesquera, incluyendo el 

comportamiento histórico de sus capturas y la incorporación de supuestos que 

sean acordes con la biología del recurso, tomando en cuenta todas las fases de su 

ciclo de vida. Como resultado, podremos analizar y evaluar nuevas hipótesis 

referentes a las interacciones e influencia de los factores biológicos, demográficos 

y pesqueros en la variabilidad interanual que ha sido observada en los volúmenes 

de captura del calamar gigante, en sus dos áreas principales de pesca en el Golfo 

de California. El presente estudio tiene la finalidad de proporcionar nueva 

información sobre el reclutamiento y las tasas de explotación para un rendimiento 

óptimo del recurso, lo que contribuirá a tener evaluaciones más robustas sobre el 

estado actual del stock de calamar gigante.  

 

4. HIPÓTESIS  
 

La estructura de tallas y edades de la población de calamar gigante del 

Golfo de California, están afectadas por el crecimiento, la mortalidad y el 

reclutamiento. Por lo que los cambios que ocurran en estas variables, tendrán un 

efecto directo sobre su abundancia; lo anterior se ha evidenciado a través de las 

fuertes variaciones interanuales de la especie, las cuales se han observado en la 

cantidad de cohortes de la población, que aumentan o disminuyen su presencia y 

abundancia. 
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5. OBJETIVOS 
 
5.1 Objetivo general  
 

Evaluar la variación anual de abundancia del calamar gigante del Golfo de 

California, México. 

 

5.2 Objetivos específicos  
 

Describir el crecimiento del calamar gigante D. gigas. 

 

Estimar la abundancia de calamar gigante D. gigas a partir de la estructura 

de edades de las capturas.  

 

Estimar la abundancia de calamar gigante D. gigas a partir de la estructura 

de longitudes de manto de las capturas. 

 

6. MATERIAL Y MÉTODOS 
 
6.1 Edad y crecimiento 
 

6.1.1 Obtención y procesamiento de muestras biológicas. 

 

 Se contó con una base de datos perteneciente a la relación talla-edad de 

348 calamares de la especie D. gigas, capturados en el Golfo de California. La 

base de datos incluyó 12 paralarvas, 93 juveniles, 80 reclutas y 163 adultos. Los 

individuos pertenecientes a los estadios tempranos fueron recolectados durante 

junio de 2006 y junio de 2007, en las cuencas de Guaymas y del Carmen, 

localizadas en la parte central del Golfo de California (Fig.1), a bordo del R/V New 

Horizon propiedad del Scripps Institution of Oceanography; las paralarvas fueron 
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obtenidas a partir de lances oblicuos utilizando una red bongo de 500μ y para la 

recolecta de juveniles se usó una red de cuchara. Todos los organismos medidos, 

la longitud del manto (LM) y el peso total (PT) fueron registrados con ayuda de un 

estereoscopio y una balanza digital, con una precisión de 0.01 mm y 0.01 g, 

respectivamente, posteriormente fueron fijados en alcohol al 95%. Los reclutas y 

adultos fueron obtenidos a partir de muestreos quincenales de los desembarcos 

pesqueros realizados en Santa Rosalía, B.C.S., durante la temporada de pesca 

2001-2002, para esta fase del ciclo de vida se obtuvieron la longitud del manto 

(LM) y el peso del manto (PM). 

 

 
Figura 1. Región central del Golfo de California, la zona sombreada muestra la 
zona de recolección de muestras. 
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Dado que el estudio está parcialmente basado en individuos que 

pertenecen a la parte de la población explotada, son válidas diferentes 

definiciones de reclutamiento; en el presente objetivo, el reclutamiento se definió  

como los calamares de cierta edad que ya se han incorporado al stock pescable 

de la población, esto como resultado del crecimiento y/o la migración de los 

organismos hacia las áreas de pesca (Hilborn y Walters, 1992; Quinn y Deriso, 

1999). 

 

 La extracción de los estatolitos consistió en hacer un corte justo por detrás 

del sifón para dejar visibles las cámaras que contienen los estatolitos 

(estatocistos), estos se extrajeron con ayuda de pinzas de disección, las 

estructuras pertenecientes a paralarvas y juveniles fueron preservadas en alcohol 

al 95%; los estatolitos de reclutas y adultos fueron fijados en alcohol al 70%. 

 

 Para el montaje se siguió el método propuesto por Arkhipkin (en Dawe y 

Natsukari, 1991), que básicamente consistió en que cada estructura se montó 

sobre un portaobjetos previamente etiquetado, con la cara anterior o cóncava del 

estatolito, hacia arriba y con un medio de montaje sintético, que en nuestro caso 

fue cristal bond (paralarvas y juveniles) y Citoseal (adultos). El estatolito se orientó 

con el domo dorsal hacia el borde del portaobjetos; durante el montaje inicial es 

necesario que el plano del domo dorsal quede paralelo con respecto al plano 

superficial del portaobjetos. Cada muestra se dejó secar por 12 horas antes de 

iniciar el proceso de lijado y pulido. El lijado de la primer cara, se llevó a cabo con 

una lija comercial de grano 1000-2000 para adultos y reclutas y de 1800 y 2000 

para paralarvas y juveniles; observándose bajo el microscopio durante todo el 

proceso, esto con la finalidad de detenerse en el momento en el que se observara 

el núcleo y los primeros incrementos de crecimiento; una vez detectada esta zona, 

se pulió con lija de 3 y 1 micra.  
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 El estatolito se desmontó con ayuda de una navaja de disección, para 

posteriormente montarlo nuevamente pero con la cara posterior o convexa hacia 

arriba; el proceso fue el mismo que en los pasos anteriores, con la diferencia que 

este se detuvo al momento de observar de manera clara todos los incrementos 

presentes en la estructura. Para finalizar, se cubrió con bálsamo de Canadá, se 

colocó un cubre objetos y se dejó secar en una estufa a 70° C por 18 horas, este 

último paso resalta los anillos de crecimiento y facilita su lectura y solo se realizó 

en estatolitos de reclutas y adultos.  

 

El proceso de lijado y pulido por ambos lados, solo se realizó para los 

estatolitos de reclutas y adultos; en el caso juveniles, este procedimiento se llevó a 

cabo únicamente para un lado de la estructura y para paralarvas no fue necesario 

lijar ni pulir, debido a que los anillos de crecimiento son fácilmente visibles en el 

microscopio. 

 

6.1.2 Lectura de los anillos de crecimiento. 

 

 La lectura de las marcas de crecimiento en los estatolitos se realizó por dos 

lectores, de forma separada y mediante el uso de un microscopio óptico de luz 

transmitida a 400 aumentos. Para reducir al mínimo el error entre ambos lectores, 

previamente se contaron los incrementos de varios estatolitos elegidos al azar 

hasta que la diferencia entre ambos fuera igual o menor al 10% (Yatsu et al., 

1997); una vez alcanzado este límite se procedió a realizar la lectura del total de la 

muestra. El conteo de los incrementos se llevó a cabo desde el núcleo hasta el 

borde del domo dorsal (Fig. 2). 
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Figura 2. Dirección de lectura de incrementos, desde el núcleo (N) hacia el domo 
dorsal (DD). Estatolito de juvenil de 35.81 mm LM. 
 

6.1.3 Análisis de datos. 

 

 Para describir la estructura de tallas encontrada, se agruparon los datos de 

longitud del manto (LM) en intervalos de 10 mm. Se estimó la relación talla-peso, 

para conocer el tipo de crecimiento, los datos de longitud del manto y peso total 

(PT) (paralarvas y juveniles) y longitud del manto y peso del manto (PM), fueron 

ajustados a una ecuación de tipo potencial (Ecuación 1). Para evaluar la alometría 

del crecimiento de la especie y conocer si el valor estimado de la pendiente (b) era 

estadísticamente diferente del valor teórico de 3 (isometría), se aplicó una prueba t 

de student para pendientes. 

 

𝑃𝑃 = 𝑎𝑎 ∗ 𝐿𝐿𝐿𝐿𝑏𝑏 ,                                                       (1) 

 

donde, P es el peso total o peso del manto (g), LM es la longitud de manto (mm), a 

es el intercepto en peso inicial (t=0) y b el coeficiente de alometría. 

  

N 

DD 



15 

Para evaluar la precisión en las lecturas de edad entre los lectores independientes 

se aplicó una prueba llamada índice del porcentaje promedio de error, propuesta 

por Beamish y Fournier (1981) y denominado IAPE (Ecuación 2) por sus siglas en 

ingles. También se evaluó la reproducibilidad del procedimiento entre lectores 

mediante el Coeficiente de Variación (CV) (Ecuación 3); esta estimación fue 

propuesta por Chang (1982) y produce valores similares que el IAPE; aunque el 

CV con mayor precisión estadística. 

 

𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼 =
100
𝑁𝑁

��
1
𝑅𝑅
�

�𝑋𝑋𝑖𝑖𝑖𝑖 − 𝑋𝑋𝑗𝑗�
𝑋𝑋𝑗𝑗

𝑅𝑅
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,                                           (2) 

 

𝐶𝐶𝐶𝐶 =
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�∑
�𝑋𝑋𝑖𝑖𝑖𝑖 − 𝑋𝑋𝑗𝑗�

2

𝑅𝑅 − 1
𝑅𝑅
𝑖𝑖=1

𝑋𝑋𝑗𝑗
,                                                (3) 

 

donde, N es el tamaño de la muestra, R es el número de veces que se leyó la 

muestra, Xij es la i-ésima determinación de edad del j-ésimo organismo, Xj es la 

edad promedio calculada para el j-ésimo organismo. 

 

La edad de cada individuo resultó de la media de los conteos de los dos lectores; 

esta estimación se tomaba en cuenta siempre y cuando la diferencia entre ambas 

lecturas no tuviera una desviación mayor al 5% (Arkhipkin, 1996), cuando los 

conteos excedían de esta desviación, se hacía un reconteo de forma aleatoria 

para evitar el sesgo en las estimaciones, si después de este segundo conteo la 

diferencia aún era superior al 5% el estatolito se rechazaba. 
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6.1.4 Descripción del crecimiento. 

 

 Las funciones de crecimiento que se seleccionaron para ajustar al 

crecimiento del calamar gigante, se eligieron tratando de abarcar distintos modelos 

de tipo asintótico y no asintótico. Para este propósito se utilizaron 3 modelos 

asintóticos: a) Modelo general de Schnute caso 1 (𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 ≠ 0) (Schnute, 1981), 

b) Modelo general de Schnute caso 2 (𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 = 0) (Schnute, 1981) y c) Modelo 

de Gompertz (L∞) (Alp et al., 2011). De acuerdo con Mercier et al. (2011) y 

Schnute (1981), los modelos de tipo no asintótico fueron: d) Modelo potencial, e) 

Modelo potencial extendido, f) Modelo de persistencia y g) Modelo de Gompertz 

(L0) (Quiñonez-Velázquez et al., 2000). 

 

Modelo general de Schnute casos 1 y 2. 

 

Este modelo es una función que de acuerdo al caso utilizado, contiene 4 

parámetros o menos; tiene la ventaja de involucrar diferentes funciones de 

crecimiento como casos especiales, lo que le confiere una gran flexibilidad. Los 

parámetros que incorpora este modelo tienen principios biológicos del crecimiento 

individual y puede describir de manera precisa tallas y edades iniciales, puntos de 

inflexión y tallas asintóticas. Para nuestro estudio, utilizamos los dos casos de tipo 

no asintótico; es decir la versión 𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 ≠ 0 (Ecuación 4) y la versión 𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 = 0 

(Ecuación 5) y las ecuaciones se presentan como: 

 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) = �𝜆𝜆1
𝜂𝜂 + �𝜆𝜆2

𝜂𝜂 − 𝜆𝜆1
𝜂𝜂� × 1−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝜌𝜌(𝑡𝑡−𝜏𝜏1)

1−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝜌𝜌(𝜏𝜏2−𝜏𝜏1)�
1 𝜂𝜂�

,                               (4) 

 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) = 𝜆𝜆1 × 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒
�𝑙𝑙𝑙𝑙�𝜆𝜆2 𝜆𝜆1� �× 1−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝜌𝜌(𝑡𝑡−𝜏𝜏1)

1−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝜌𝜌(𝜏𝜏2−𝜏𝜏1)�,                                  (5) 
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donde, L(t) es la talla (LM mm) a la edad t (días), 𝜆𝜆1 es la longitud del organismo 

más joven, 𝜆𝜆2 es la longitud del organismo más viejo, t la edad observada para 

cada muestra, τ1 y τ2 la edad del organismo más joven y viejo respectivamente y 

finalmente los parámetros ρ y η, los cuales asocian la aceleración en el 

crecimiento con la tasa de crecimiento (ρ) y con la función lineal de la tasa de 

crecimiento relativo (η) .  

 

Para el caso 𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 ≠ 0 del modelo general de Schnute, las estimaciones 

de la edad de talla teórica cero (𝜏𝜏0), talla asintótica (𝐿𝐿∞), edad de inflexión en el 

crecimiento (𝜏𝜏∗)  y talla a la edad de inflexión (𝐿𝐿∗) , se utilizaron las siguientes 

ecuaciones: 

 

𝜏𝜏0 = 𝜏𝜏1 + 𝜏𝜏2 − 1 𝜌𝜌� × 𝑙𝑙𝑙𝑙 ��𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒
𝜌𝜌×𝜏𝜏2×𝜆𝜆2

𝜂𝜂�−�𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1×𝜆𝜆1
𝜂𝜂�

𝜆𝜆2
𝜂𝜂−𝜆𝜆1

𝜂𝜂 �,                                 (6)  

 

𝐿𝐿∝ = �
�𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2 × 𝜆𝜆2

𝜂𝜂� − �𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1 × 𝜆𝜆1
𝜂𝜂�

𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2 − 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1
�
1 𝜂𝜂�

,                                    (7) 

 

𝜏𝜏∗ = 𝜏𝜏1 + 𝜏𝜏2 − 1 𝜌𝜌� × 𝑙𝑙𝑙𝑙 �
𝜂𝜂 × ��𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2 × 𝜆𝜆2

𝜂𝜂� − �𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1 × 𝜆𝜆1
𝜂𝜂��

𝜆𝜆2
𝜂𝜂 − 𝜆𝜆1

𝜂𝜂 � ,                 (8) 

 

𝐿𝐿∗ =  �(1−𝜂𝜂)×��𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2×𝜆𝜆2
𝜂𝜂�−�𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1×𝜆𝜆1

𝜂𝜂��
𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1

�
1 𝜂𝜂�

,                                        (9) 

 

Para el caso 𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 = 0 del modelo general de Schnute, las estimaciones 

de la edad de talla asintótica (𝐿𝐿∞), edad de inflexión en el crecimiento (𝜏𝜏∗) y talla a 

la edad de inflexión (𝐿𝐿∗), se utilizaron las siguientes ecuaciones:  

 

𝐿𝐿∞ = 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒�
�𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2×𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙2�−�𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1×𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙1�

𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1 �,                                    (10) 
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𝜏𝜏∗ = 𝜏𝜏1 + 𝜏𝜏2 − 1 𝜌𝜌� × 𝑙𝑙𝑙𝑙 �𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒
𝜌𝜌×𝜏𝜏2−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1

𝑙𝑙𝑙𝑙�𝜆𝜆2 𝜆𝜆1� �
�,                                (11) 

 

𝐿𝐿∗ =  𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒�
��𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2×𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙2�−�𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1×𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙1��

𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏2−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝜌𝜌×𝜏𝜏1 −1�,                                 (12) 

 

Modelo de Gompertz (L∞). 

 

El caso del modelo de Gompertz asumiendo longitud asintótica fue ajustado 

de acuerdo con la siguiente ecuación: 

 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) =  𝐿𝐿∞𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒�−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒
−𝜅𝜅(𝑡𝑡−𝑡𝑡0)�,                                                   (13) 

 

donde, 𝐿𝐿∞ es la talla asintótica, 𝜅𝜅 es la constante de la tasa de crecimiento y 𝑡𝑡0 es 

la edad a la longitud 0. 

 

La razón de utilizar modelos de tipo no asintótico se basó en la hipótesis de 

que los cefalópodos crecen rápidamente durante sus primeros estadios de vida y 

conforme aumentan de edad disminuye su tasa de crecimiento pero sin presentar 

un límite (Boyle y Rodhouse, 2005). Las ecuaciones utilizadas se presentan como: 

 

Modelo potencial. 

 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) = 𝛼𝛼 × 𝑥𝑥𝛽𝛽,                                                     (14) 

 

donde, 𝛼𝛼 representa la ordenada al origen y 𝛽𝛽 es la pendiente. 
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Modelo potencial extendido. 

 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) = 𝛼𝛼 × 𝑥𝑥𝛽𝛽
−𝛿𝛿𝑥𝑥 ,                                                    (15) 

 

Modelo de persistencia. 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) =  𝛼𝛼 × 𝑥𝑥𝛽𝛽×𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒
�−𝛿𝛿𝑥𝑥 �

,                                                (16) 

 

donde, 𝛼𝛼 representa la ordenada al origen y 𝛽𝛽 es la pendiente. 

 

 Modelo de Gompertz (L0). 

 

𝐿𝐿(𝑡𝑡) =  𝐿𝐿0𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒�𝜅𝜅×�1−𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝜇𝜇×𝑡𝑡��,                                           (17) 

 

donde, 𝐿𝐿0 es la talla a la edad 0, 𝜅𝜅 es la constante de la tasa de crecimiento 𝜇𝜇 es la 

tasa especifica de crecimiento cuando 𝑡𝑡 = 𝑡𝑡0 (𝑡𝑡0 representa la disminución de la 

tasa de crecimiento)  y 𝑡𝑡 es la edad observada. 

 

6.1.5 Estimación de parámetros de crecimiento e intervalos de confianza. 

 

La estimación de los parámetros (θi) de cada uno de los modelos de 

crecimiento candidatos se realizó por medio de iteraciones (Algoritmo de Newton), 

a partir de la minimización de una función objetivo, construida mediante el 

algoritmo de mínimos cuadrados (Ecuación 19); de acuerdo con Hilborn y  Mangel 

(1997), Haddon (2001) y Burnham y Anderson (2002), si los residuos de los 

modelos lineales o no lineales  están distribuidos normalmente y con varianza 

constante, los parámetros estimados son equivalentes usando mínimos cuadrados 

o teoría de verosimilitud. Los residuos se asumieron que tenían una distribución 

log-normal; esto fue basado en que los datos talla-edad presentan más 

variabilidad hacia las edades adultas que en las fases tempranas. 
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𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆 = �(𝑙𝑙𝑙𝑙𝑂𝑂𝑖𝑖 − 𝑙𝑙𝑙𝑙𝐸𝐸𝑖𝑖)
𝑛𝑛

𝑖𝑖=1

 2,                                                   (18) 

 

donde, 𝑂𝑂𝑖𝑖 es la talla observada y 𝐸𝐸𝑖𝑖es la talla estimada por el modelo candidato. 

 

Para cada parámetro (θi) de cada función de crecimiento, se estimaron los 

intervalos de confianza, por medio de una rutina de simulaciones de tipo bootstrap 

parametrizado. La elección de este método se basó en el supuesto de que los 

parámetros de cada función de crecimiento estaban correlacionados (Hilborn y 

Walters, 1992); cuando se toman en cuenta más de un parámetro, puede que los 

intervalos de confianza sean demasiado amplios y resulte complicada su 

estimación, al utilizar el método bootstrap se toman en cuenta los cambios en 

todos los parámetros a la vez y se hace más eficiente y robusto el cálculo 

(Haddon, 2001). El método bootstrap consistió en realizar 2000 simulaciones a 

partir de los datos de edad; este proceso creó un nuevos set de datos con las 

mismas características estadísticas que los originales y a partir de este se 

estimaron nuevos parámetros para cada modelo. Con las 2000 simulaciones se 

estimaron, su media (𝑥̅𝑥), desviación estándar (ds) y coeficiente de variación (CV) 

(Deriso et al., 1985) que se estimó mediante la ecuación 19:  

 

𝐶𝐶𝐶𝐶 = 𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑥̅𝑥�                                                   (19) 

 

 El sesgo (S) y porcentaje de sesgo (%S) fue estimado mediante las 

siguientes ecuaciones (Jacobson et al., 1994): 

 

𝑆𝑆 = 𝑥̅𝑥 − 𝜃𝜃𝑖𝑖                                                      (20) 

 

%𝑆𝑆 = 𝑥̅𝑥−𝜃𝜃𝑖𝑖
𝜃𝜃𝑖𝑖

× 100%,                                              (21) 
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donde, θi es el valor del parámetro estimado por cada modelo de crecimiento 

ajustado a los datos originales. 

 

6.1.6 Selección del modelo de crecimiento. 

 

La selección del mejor modelo de crecimiento entre todas las funciones 

candidatas, se basó en la teoría de la información, por medio del Criterio de 

Información de Akaike (AIC), cuyas premisas son la bondad de ajuste y la cantidad 

de parámetros de cada modelo (Burnham y Anderson, 2002). Este método toma 

en cuenta la bondad de ajuste de cada modelo, además; se basa en el principio de 

parsimonia, por lo que  penaliza a cada función por el número de parámetros que 

contenga y las jerarquiza de acuerdo con su valor de AIC (Ecuación 22); aquel 

modelo que resulte con el valor más bajo de AIC, será el que mejor se ajuste a los 

datos de talla-edad observados del calamar gigante. 

  

𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴 = 𝑛𝑛 × 𝑙𝑙𝑙𝑙(𝜎𝜎�2) + 2 × 𝜃𝜃𝑖𝑖 ,                                        (22) 

 

donde, 𝑛𝑛 es el número total de observaciones, 𝜃𝜃𝑖𝑖es el número de parámetros de 

cada modelo. 

 

Para el cálculo de sigma (𝜎𝜎�2), se utilizó la siguiente ecuación: 

 

𝜎𝜎�2 = 𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆
𝑛𝑛� ,                                                     (23) 

 

Para conocer el soporte estadístico de cada modelo candidato que no fue 

elegido como el mejor, se estimaron las diferencias de Akaike (Δi) (Ecuación 24). 

Si el valor de Δi del modelo es >10, entonces será una función sin soporte 

estadístico, por lo que no podrá ser tomado en cuenta como modelo alterno para 

determinar el patrón de crecimiento del calamar gigante, Si el valor de Δi<2, será 
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un modelo que puede ser utilizado para describir los datos de talla-edad de la 

especie y si 4<Δi<7, el modelo puede ser tomado en cuenta con menos soporte 

estadístico que el anterior.  

Δ𝑖𝑖 = 𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴 −  𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴𝑖𝑖,                                                (24) 

 

donde, AICmin es el modelo candidato con el valor más bajo de AIC y AICi son los 

otros modelos candidatos (i=7). 

 

 Finalmente, para conocer la evidencia estadística a favor del modelo de 

crecimiento seleccionado como el mejor para describir la relación talla-edad del 

calamar gigante, dado el set de datos y todos los modelos de crecimiento 

candidatos, se estimaron los pesos de Akaike (𝑤𝑤𝑖𝑖), cuya ecuación se presenta 

como: 

 

𝑤𝑤𝑖𝑖 =
𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒(−0.5Δ𝑖𝑖)

∑ 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒(−0.5Δ𝑖𝑖)𝑗𝑗
𝑖𝑖=1

,                                                    (25) 

 

6.2 Modelo de captura estructurado por edades 
 

6.2.1 Datos 

 

En este estudio se realizó un análisis de captura estructurada por edades 

para el calamar gigante, D. gigas; el cual es referenciado como modelo CAGEAN-

JS (análisis de captura estructurada por edades del calamar gigante). En este 

análisis los periodos fueron reducidos a meses debido a que D. gigas es una 

especie de ciclo de vida corto que alcanza hasta los dos años de vida. Los datos 

de captura fueron implementados en celdas utilizando un intervalo de edad de 30 

días (Quiñonez-Velázquez et al., 2013) y un periodo de pesca expresado en 

meses (e.g. enero, febrero). Para Loligo forbesii del canal de la Mancha, Royer et 

al. (2002) utilizaron un análisis de cohortes (Pope, 1972) implementado 
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mensualmente. Comparativamente, Butterworth et al. (1996, 1999) realizaron un 

análisis estructurado por edades agrupadas en periodos de tres años edad para la 

ballena Minke. En este estudio, para D. gigas se usaron datos de captura a la 

edad que fueron constituidos en celdas de 30 días y celdas de periodos de pesca 

en meses, lo que fue un ordenamiento clave para su implementación en el 

modelo. El número de calamares capturados por tiempo (edad) y periodo de pesca 

(meses) fue estimado a partir de la captura comercial usando una clave de talla-

edad y la relación talla-peso reportada por Nevárez-Martínez et al. (2006). Los 

datos de edad utilizados en el modelo CAGEAN-JS (243 especímenes) fueron 

recolectados de datos dependientes de la pesquería cada dos semanas en Santa 

Rosalía, Baja California Sur, México durante la temporada de pesca del periodo de 

2001-2002. 

 

El modelo CAGEAN-JS incorporó la tasa de captura (captura por unidad de 

esfuerzo, CPUE) como un índice de abundancia relativa y fue utilizado como 

información auxiliar para proveer de robustez adicional al modelo; de acuerdo con 

Hernández-Herrera et al. (1998) y Morales-Bojórquez et al. (2008) la tasa de 

captura fue expresada como captura (toneladas) y esfuerzo (noche de pesca). Los 

datos de captura y captura por unidad de esfuerzo para las temporadas de pesca 

de 2001 y 2002 provenientes de tres flotas distintas fueron separados de la 

siguiente manera: a) flota de barcos de Guaymas, Sonora (embarcaciones de 

arrastre camaronero adaptadas con poteras manuales y fuentes luminosas); b) 

flota artesanal de Guaymas, Sonora; c) flota artesanal de Santa Rosalía, Baja 

California Sur. Ambas flotas artesanales consisten de pequeñas pangas 

adicionadas con motor fuera de borda y fuentes luminosas. Los datos de captura 

por unidad de esfuerzo son frecuentemente utilizados en evaluación de stocks y 

manejo de calamar alrededor del mundo, por ejemplo: Illex argentinus (Rosenberg 

et al., 1990), L. reynaudii (Roel and Butterworth, 2000), Doryteuthis gahi (Agnew et 

al., 1998, McAllister et al., 2004) y L. forbesii y L. vulgaris (Royer et al., 2002). 
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6.2.2 Desarrollo del modelo 

 

El modelo CAGEAN-JS se llevó a cabo de manera mensual (30 días) con 

clases de edad de 5 a 15 meses, este intervalo fue utilizado debido a que las 

lecturas de los estatolitos estaban disponibles para estas edades (Zepeda-Benitez 

et al., 2014a), los calamares más jóvenes (< 5 meses) no fueron analizados 

debido a que no fueron reclutados en la pesquería (Zepeda-Benitez et al., 2014b). 

El periodo fue analizado mensualmente de mayo de 2001 a diciembre de 2002. De 

acuerdo con Hernández-Herrera et al. (1998) y Morales-Bojórquez et al. (2001), el 

periodo de reclutamiento más importante del calamar gigante en el Golfo de 

California se presenta durante el mes de mayo; por esta razón, el modelo 

CAJEAN-JS fue resuelto comenzando en mayo de 2001.  

 

El modelo de decaimiento exponencial fue utilizado para calcular el número 

estimado de calamares (N) a la edad a + 1 al comienzo del mes m + 1: 

 

𝑁𝑁𝑎𝑎+1,𝑚𝑚+1 = 𝑁𝑁𝑎𝑎,𝑚𝑚𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝑍𝑍𝑎𝑎,𝑚𝑚                                        (26) 

 

donde Na,m  es el número de calamares de edad a presentes al comienzo 

del mes m y Z es la mortalidad total para la edad y mes correspondiente; Z es la 

suma de la mortalidad natural M y la mortalidad por pesca F. La mortalidad natural 

se supuso constante (0.404) sobre todas las clases de edad (Hernández-Herrera 

et al., 1998). Esta mortalidad incluye todas las fuentes de mortalidad que no están 

relacionadas con la actividad pesquera y requiere que la incertidumbre relacionada 

a una estimación exacta de M para cada clase de edad sea insignificante debido a 

que el análisis de la captura estructurada por edades se llevó a cabo para la 

población adulta reclutada a la pesquería; por lo tanto M se supuso constante para 

todos los individuos en la población (Megrey, 1989).  
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La mortalidad por pesca fue estimada bajo el supuesto de separabilidad por 

edad y mes como sigue:  

 

𝐹𝐹𝑎𝑎,𝑚𝑚 = 𝑓𝑓𝑚𝑚 ∗ 𝑣𝑣𝑎𝑎                                                 (27)  

 

donde va es la vulnerabilidad por edad de la pesquería y fue estimada 

mediante una curva sigmoide, la cual es igual a uno cuando todos los individuos 

alcanzan la edad del reclutamiento total a la pesquería (Megrey, 1989). 

 

𝑣𝑣𝑎𝑎 = 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−(𝑎𝑎−𝑎𝑎𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓)2

2∗𝜎𝜎𝑎𝑎2
                                                 (28)              

 

donde a representa la edad expresada en meses, afull es la edad vulnerable, 

𝜎𝜎𝑎𝑎2  representa la varianza. Si 𝑎𝑎 < 𝑎𝑎𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓  entonces va debe ser calculada, y si 

𝑎𝑎 ≥ 𝑎𝑎𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓𝑓  entonces va = 1. La ventaja que posee la separabilidad es que esta 

reduce el número de parámetros desconocidos de la mortalidad por pesca, 

entonces, F es supuesto separable a un término de mortalidad por pesca que es 

dependiente del tiempo (fm) para calamares totalmente reclutados (Quinn y Deriso, 

1999). Estos últimos elementos fm fueron estimados como parámetros en el 

modelo.  

 

La captura a la edad estimada (𝐶̂𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚) es el producto de la relación entre la 

mortalidad por pesca y la mortalidad total y el número de calamares que mueren 

mensualmente; esta se estimó a partir de la ecuación de captura de Baranov 

(Quinn y Deriso, 1999): 

 

𝐶̂𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚 = 𝑁𝑁𝑎𝑎,𝑚𝑚(1 − 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝑍𝑍) ∗ 𝐹𝐹𝑎𝑎,𝑚𝑚
𝑍𝑍𝑎𝑎,𝑚𝑚

                                  (29)   
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6.2.3 Parametrización del modelo  

 

La función objetivo total fue la función de logaritmo negativo de verosimilitud 

y tuvo contribuciones de cuatro fuentes: a) estimaciones de abundancia absoluta, 

b) tasa de captura de la flota de barcos (Guaymas), c) tasa de captura de la flota 

artesanal de Guaymas y d) tasa de captura de la flota artesanal de Santa Rosalía. 

La contribución de las estimaciones de abundancia absoluta está dada por: 

 

−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝐶𝐶 = �𝑙𝑙𝑙𝑙𝐶𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚−𝑙𝑙𝑙𝑙𝐶̂𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚�
2

2𝜎𝜎𝐶𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚
2                                                 (30)   

 

donde ln Ca,m es la captura a la edad observada, 𝑙𝑙𝑙𝑙𝐶̂𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚 es la captura a la 

edad estimada y 𝜎𝜎𝐶𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚
2 es la varianza de la captura a la edad observada.  

 

La tasa de captura (Υ) para cada flota (g) en la pesquería del calamar 

gigante durante las temporadas de pesca de 2001 y 2002 fue utilizada como 

información auxiliar en el modelo para estabilizar e incrementar la precisión de las 

estimaciones en los parámetros. El supuesto es que Υ observada es proporcional 

a la abundancia; sus valores predichos fueron estimados como sigue: 

 

Υ� = 𝐵𝐵𝑚𝑚 ∗ 𝑞𝑞                                                      (31)   

 

donde q es la capturabilidad de cada flota (g) y se estimó de la siguiente 

manera: 

 

𝑞𝑞𝑔𝑔 = 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒 �
∑ ln (Υ𝑚𝑚,𝑔𝑔

𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜 /𝐵𝐵𝑚𝑚𝑚𝑚

𝑛𝑛𝑔𝑔
�                                           (32) 

 

donde ng es el número de datos disponibles para Υ  de cada flota, Υ𝑚𝑚,𝑔𝑔
𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜 

representa la tasa de captura observada (obs) para cada flota (g) en el mes (m).  
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El logaritmo negativo de verosimilitud (−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑔𝑔 ) de cada Υg  fue estimado 

como:  

 

−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑔𝑔 =
∑ �𝑙𝑙𝑙𝑙Υ𝑚𝑚,𝑔𝑔

𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜−𝑙𝑙𝑙𝑙Υg��𝑛𝑛
𝑖𝑖=1

2

2𝜎𝜎Υg2
                                        (33)   

 

Los residuos en la función objetivo se supusieron multiplicativos. La tasa de 

captura estimada para cada flota es Υ�g . La función objetivo total (−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑡𝑡 ) del 

modelo CAGEAN-JS fue la suma de las funciones objetivo parciales:  

 

−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑡𝑡 = −𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝐶𝐶 + (−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙g1 ∗ 𝜆𝜆g1) + (−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙g2 ∗ 𝜆𝜆g2) + (−𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙g3 ∗ 𝜆𝜆g3)           (34)   

 

donde −𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝐶𝐶 es la función objetivo calculada a partir de residuos de captura 

observados y estimados Υ para flotas g (1, 2 y 3), este representa información 

auxiliar de flotas artesanales y barcos en el Golfo de California; λg es un término 

de ponderación que ajusta la cantidad de influencia de cada Υ y fue estimado 

como:  

 

𝜆𝜆Υ𝑔𝑔 = 1
𝜎𝜎Υ𝑔𝑔2

                                                     (35)   

 

donde 𝜎𝜎Υ𝑔𝑔
2  es la varianza de la tasa de captura para cada flota g. Los 

parámetros de estimación en el modelo incluyendo reclutamiento, vector de 

mortalidad por pesca separable y número inicial de calamares para el primer mes 

modelado que corresponde a mayo de 2001, fueron estimados con base en el 

criterio de maximización de la función objetivo total utilizando el algoritmo de 

Newton (Haddon, 2001). 
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6.2.4 Cantidades de manejo 

 

Una vez que el modelo fue ajustado al set de datos, se estimaron las 

cantidades de manejo de manera mensual, por lo tanto la biomasa total (Bm) y 

biomasa vulnerable (VBm) de la población de calamar gigante se calcularon de la 

siguiente forma: 

 

𝐵𝐵𝑚𝑚 = ∑ 𝑁𝑁𝑎𝑎,𝑚𝑚 ∗ 𝑤𝑤𝑎𝑎𝑎𝑎                                              (36)   

 

𝑉𝑉𝑉𝑉𝑚𝑚 = ∑ 𝑁𝑁𝑎𝑎,𝑚𝑚 ∗ 𝑤𝑤𝑎𝑎𝑎𝑎 ∗ 𝑣𝑣𝑎𝑎                                      (37)   

 

donde wa es el peso específico a la edad.  

 

6.2.5 Incertidumbre en las cantidades de manejo 

 

Para evaluar la variabilidad de los parámetros estimados, los datos de 

captura a la edad se supusieron con error. Se utilizó el método de Bootstrap 

paramétrico con residuos muestreados de una distribución de probabilidad de tipo 

log-normal, suponiendo que la captura observada fue la principal fuente de 

incertidumbre (Haddon, 2001). La captura simulada fue estimada como sigue:  

 

𝐶𝐶𝑠𝑠𝑎𝑎,𝑚𝑚 = 𝐶̂𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚 ∗ �𝐶𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚
𝐶̂𝐶𝑎𝑎,𝑚𝑚

�
𝜀𝜀𝑖𝑖

                                              (38)   

 

donde εi es el error residual muestreado de una distribución normal con 

media 0 y varianza σ2. El modelo se simuló 2,000 veces, la desviación estándar 

(DE) de las simulaciones es un estimado del error estándar (EE) del θi  estimado, 

la media de la simulación es 𝑥̅𝑥 y el coeficiente de variación CV fue estimado como 

CV = DE/𝑥̅𝑥 (Deriso et al., 1985). 
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6.3. Modelo de captura estructurado por tallas 
 

6.3.1 Datos 

 

Para llevar a cabo este objetivo se utilizó un modelo de análisis de capturas 

estructurado por tallas; llamado CASA (Catch-at-size analysis, por sus siglas en 

inglés),  propuesto por Sullivan et al. (1990). Se obtuvieron datos de captura de las 

temporadas de pesca desde 2002-2003 hasta 2007-2008, la información fue 

proporcionada por el INAPESCA, a través de sus Centros Regionales de 

Investigación Pesquera (CRIP) en Guaymas, Sonora y La Paz, B.C.S. En este 

análisis son necesarios los parámetros de crecimiento de von Bertalanffy y de 

mortalidad natural; específicamente para las temporadas de pesca analizadas, 

estos datos fueron obtenidos de Nevárez-Martínez et al. (2010). 

 

6.3.2 Desarrollo del modelo 

 

El modelo matemático estructurado por tallas describe la explotación y el 

crecimiento de los organismos en la población, el modelo considera la relación 

entre la captura a la talla, la abundancia y la relación que explica los cambios en 

número de individuos a la talla desde un determinado intervalo de tiempo al 

siguiente. La captura (Cl,t), para una determinada clase de talla (l) y tiempo (t), 

está relacionada con el número de individuos presentes en la población (Nl,t), en 

esa clase de talla y tiempo a través de una tasa de explotación (µl,t), basada 

también en talla y puede ser expresada utilizando la ecuación de captura de 

Baranov (Ecuación 39). 

 

𝐶𝐶𝑙̅𝑙,𝑡𝑡 = 𝜇𝜇𝑙𝑙,𝑡𝑡𝑁𝑁𝑙𝑙,𝑡𝑡                                                  (39) 

 

En este caso la tasa de explotación (µl,t), representa la proporción de individuos 

que mueren debido a la mortalidad por pesca, dado que están en una clase de 
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talla l  al tiempo t y está definida por la tasa de mortalidad por pesca (Fl,t) y la tasa 

de mortalidad total (Zl,t) de los individuos de una clase de talla l durante el tiempo t 

(Ecuación 40). 

 

 𝜇𝜇𝑙𝑙,𝑡𝑡 =
𝐹𝐹𝑙𝑙,𝑡𝑡
𝑍𝑍𝑙𝑙,𝑡𝑡

(1 − 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝑍𝑍𝑙𝑙,𝑡𝑡)                                                    (40) 

 

La mortalidad por pesca está en función del esfuerzo pesquero y de la selectividad 

del arte de pesca, su estimación es el producto del coeficiente de selectividad por 

clase de talla (sl) y la tasa anual de mortalidad por pesca de los individuos 

totalmente reclutados a la pesquería (ft) (Ecuación 41). 

 

𝐹𝐹𝑙𝑙,𝑡𝑡 = 𝑠𝑠𝑙𝑙𝑓𝑓𝑡𝑡                                                      (41) 

 

En el presente estudio la selectividad fue modelada en función de la clase de talla 

de los individuos (lj) y los parámetros αs y βs de la función de distribución de tipo 

gamma (Carlson y Cortés, 2003) (Ecuación 42). 

 

𝑠𝑠𝑙𝑙 = (
𝑙𝑙𝑗𝑗
𝛼𝛼𝛼𝛼

)𝛼𝛼 exp�𝛼𝛼 −
𝑙𝑙𝑗𝑗
𝛽𝛽
�                                                    (42) 

 

La mortalidad total para cada clase de talla l al tiempo t, fue calculada como la 

suma de la mortalidad por pesca y la mortalidad natural (M), la cual se supuso 

constante por año y fue tomada de Nevárez-Martinez et al. (2010) (Ecuación 43). 

 

𝑍𝑍𝑙𝑙,𝑡𝑡 = 𝐹𝐹𝑙𝑙,𝑡𝑡 + 𝑀𝑀                                                  (43) 

 

La relación entre el número de individuos (Nl,t) presentes en la población al tiempo 

t y aquellos presentes al siguiente periodo de tiempo t+1, es decir (Nl,t+1), fue 

descrito como el número de calamares a la talla t que sobreviven y crecen hacia el 
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siguiente periodo de tiempo y si el crecimiento no es significativo inicialmente para 

los calamares de la clase de talla l  al tiempo t; por lo tanto, el número total de 

calamares de la clase de talla l que sobreviven al inicio del siguiente periodo de 

tiempo t+1, será únicamente reducido por la mortalidad, de esta manera la 

ecuación se expresa como: 

 

𝑁𝑁𝑙𝑙,𝑡𝑡+1 = 𝑁𝑁𝑙𝑙,𝑡𝑡𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝑍𝑍𝑙𝑙,𝑡𝑡                                            (44) 

 

El modelo CASA (Sullivan et al., 1990), incorpora un modelo de crecimiento 

estocástico, esto ofrece la ventaja de incorporar la variabilidad observada en el 

crecimiento individual. El crecimiento es representado por la proporción de los 

individuos sobrevivientes de una clase de talla durante un determinado intervalo 

de tiempo; dicha proporción está descrita por una función de distribución de 

probabilidad que puede ser parametrizada por su media y su varianza, siendo la 

media cualquier modelo de crecimiento y la varianza proporcional a la media; de 

esta manera, ambos parámetros determinarán la proporción de individuos que 

pasarán de una clase de talla a la siguiente. En el presente estudio se utilizó una 

distribución de probabilidad de tipo gamma, esta función tiene la característica de 

ser flexible por lo que es adecuada para representar la variabilidad observada en 

el crecimiento individual de los organismos. Así se estimó una matriz de transición 

con la función de distribución gamma con αl y βg parámetros, los cuales fueron 

modelados utilizando la función de crecimiento individual de von Bertalanffy 

(Ecuación 45). 

 

𝑔𝑔�𝑥𝑥�𝛼𝛼𝑙𝑙𝛽𝛽𝑔𝑔� = 1
𝛽𝛽𝑔𝑔

𝛼𝛼𝑙𝑙Γ(𝛼𝛼𝑙𝑙)
𝑥𝑥𝛼𝛼 × 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒

−𝑥𝑥
𝛽𝛽𝑔𝑔                              (45) 

 

donde x representa el incremento en crecimiento (∆ l), dado que el calamar estaba 

originalmente en la clase de talla l, el promedio de cambio en talla fue calculado 

como ∆𝑙𝑙= 𝛼𝛼𝑙𝑙𝛽𝛽𝑏𝑏 y la varianza como 𝜎𝜎𝑙𝑙2 = 𝛽𝛽𝑔𝑔∆�. La proporción esperada de individuos 
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que crecen desde una clase de talla l hacia la siguiente l+1 se calculó a partir de la 

integración sobre el rango de tallas l+11, l+12. 

 

𝑃𝑃𝑙𝑙,𝑙𝑙+1 = � 𝑔𝑔�𝑥𝑥�𝛼𝛼𝑙𝑙𝛽𝛽𝑔𝑔�𝑑𝑑𝑑𝑑

𝑙𝑙+12

𝑙𝑙+11

                                                 (46) 

 

Para calcular el número total de calamares de la clase de talla l+1 al inicio del 

siguiente periodo de tiempo t+1, se utiliza la ecuación básica dinámica 

poblacional, incorporando el modelo de crecimiento estocástico  (Ecuación 47). 

 

𝑁𝑁𝑙𝑙+1,𝑡𝑡+1 = �𝑃𝑃𝑙𝑙,𝑙𝑙+1
𝑡𝑡

× 𝑁𝑁𝑙𝑙,𝑡𝑡𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝑍𝑍𝑙𝑙,𝑡𝑡                                         (47) 

 

Finalmente el modelo CASA incluye el reclutamiento a la pesquería como un 

componente más en el modelo de dinámica poblacional (Ecuación 48).  

 

𝑁𝑁𝑙𝑙+1,𝑡𝑡+1 = �𝑃𝑃𝑙𝑙,𝑙𝑙+1
𝑡𝑡

× 𝑁𝑁𝑙𝑙,𝑡𝑡𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒−𝑍𝑍𝑙𝑙,𝑡𝑡 + 𝑅𝑅𝑙𝑙+1,𝑡𝑡+1                             (48) 

 

El reclutamiento fue estimado suponiendo que una proporción de reclutas entra en 

cada clase de talla {𝑙𝑙: 𝑙𝑙 = 1, …𝑛𝑛. }. La selectividad específica por talla se combina 

con el reclutamiento a la población para reflejar la entrada efectiva de individuos 

en la captura. En este caso, el reclutamiento es separado en una variable 

dependiente del tiempo Rt y una variable dependiente de la longitud pl, 

representando la proporción de reclutas entrando en la clase de talla l. La 

proporción pl, fue estimada utilizando una distribución gamma con parámetros αr y 

βr (Ecuación 49). 

 

𝑅𝑅𝑙𝑙,𝑡𝑡 = 𝑅𝑅𝑡𝑡 × 𝑝𝑝𝑙𝑙                                                      (49) 
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6.3.3 Parametrización del modelo 

 

La estimación de los parámetros del modelo CASA se realizó por medio de 

iteraciones (Algoritmo de Newton), a partir de la minimización de una función 

objetivo, construida mediante el algoritmo de mínimos cuadrados (Ecuación 50). 

 

𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆 = ��𝐶𝐶𝑙̅𝑙,𝑡𝑡 − 𝐶𝐶𝑙𝑙,𝑡𝑡�
𝑙𝑙,𝑡𝑡

 2                                                  (50) 

 

donde, 𝐶𝐶𝑙̅𝑙,𝑡𝑡 es la captura a la talla predicha al tiempo t (Ecuación 39) y 𝐶𝐶𝑙𝑙,𝑡𝑡 es la 

captura observada al tiempo t. Los parámetros estimados son la mortalidad por 

pesca de los individuos totalmente reclutados a la pesquería (ft),  el número inicial 

de individuos en la población (Nl, 0), el reclutamiento a la pesquería (Rt), los 

parámetros de la distribución gamma del reclutamiento (αr y β r) y el parámetro βg 

de crecimiento y los parámetros de la distribución gamma de la selectividad (αs y 

βs). Si algunos de estos parámetros son conocidos pueden ser especificados 

previamente en el modelo en lugar de ser estimados. 

 

7. RESULTADOS 
 

7.1 Edad y crecimiento 
 

Un total de 348 muestras del calamar gigante, D. gigas fueron analizadas a 

partir de capturas realizadas en la porción central del Golfo de California. 

Solamente los reclutas y adultos pudieron ser clasificados como machos y 

hembras. La abundancia de hembras reclutadas fue de 47 y de machos reclutados 

fue 33, mientras que en hembras adultas fue 92 y para machos adultos 71. Todos 

los estatolitos de paralarvas, juveniles, reclutas y adultos fueron leídos y el número 

de anillos fueron contados e incluidos en el análisis. La curva de crecimiento para 

esta especie se estimó utilizando muestras de los distintos estadios de desarrollo 
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ontogénico en donde se incluyen: a) 12 paralarvas en un rango de 3.4 a 7.5 mm 

de longitud de manto (LM) y de 1 a 12 días de edad; b) 93 juveniles en un rango 

de 11.4 a 67.7 mm LM y edades estimadas que variaron entre 37 y 57 días; c) 80 

reclutas que midieron entre 310 y 480 mm LM y edades que variaron de 148 a 260 

días; d) 163 adultos cuyas longitudes de manto se encontraron en un rango de 

490 a 910 mm LM y edades estimadas que variaron entre los 246 y 450 días (Fig. 

3). Los individuos entre 68 y 300 mm LM no fueron muestreados durante los 

cruceros de investigación; consecuentemente, este rango de talla no se incluye en 

la presente tesis.  

 

 
Figura 3. Distribución de frecuencias de talla de calamar gigante D. gigas (N = 
348). 
 

7.1.1 Relaciones peso-talla 

 

En este estudio se estimaron tres relaciones peso-talla como sigue; a) 

juveniles utilizando PT y LM b) reclutas; c) adultos; en donde para los últimos dos 

estadios se utilizó PM y LM. Se estimó crecimiento alométrico negativo para 
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juveniles y fue descrito como PT = 4 x 10-4LM2.35, R2 = 0.96 (prueba t-Student, p < 

0.05); en esta etapa el calamar crece más rápido en longitud que en peso (Fig. 4). 

Para el caso de los reclutas el modelo fue descrito como PM = 3 x 10-5LM2.91, R2 = 

0.62 (prueba t-Student, p < 0.05), mostrando crecimiento de manto de tipo 

isométrico, por lo que en esta etapa los individuos crecen a la misma tasa en 

todas sus partes, de tal modo que su forma es consistente a lo largo de su 

desarrollo (Fig. 5). Los adultos se describieron como PM = 8 x 10-7LM3.49, R2 = 

0.93 (prueba t-Student, p < 0.05) mostrando un crecimiento de manto alométrico 

positivo, entonces en esta etapa el calamar crece más rápido en peso que en 

longitud (Fig. 6).  
 

 

Figura 4. Relación Peso-Talla de juveniles del calamar gigante D. gigas, 
capturados en la parte central del Golfo de California.  
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Figura 5. Relación Peso-Talla de reclutas del calamar gigante D. gigas, capturados 
en la parte central del Golfo de California. 
 

 
Figura 6. Relación Peso-Talla de adultos del calamar gigante D. gigas, capturados 
en la parte central del Golfo de California. 
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7.1.2 Lectura de estatolitos 

 

Los valores estimados de IAPE y CV para paralarvas y juveniles fueron 2.0 

y 2.8% respectivamente. Para reclutas y adultos, IAPE = 3.8% y CV = 6.3%. Los 

resultados de IAPE mostraron valores de < 5% indicando que hubo una alta 

precisión entre lectores. De acuerdo con los valores de CV también se observó 

consistencia entre lectores.  

 

7.1.3 Modelos de crecimiento ajustados para hembras  

 

Los parámetros de las curvas de crecimiento teóricas ajustadas a los 

modelos asintóticos y no asintóticos para hembras se muestran en el ANEXO I y 

los modelos ajustados a los datos en la figura 7. El mejor modelo candidato para 

describir crecimiento en hembras de D. gigas  fue el modelo de Schnute ρ ≠ 0, η ≠ 

0; sin embargo, los modelos asintóticos de Schnute ρ ≠ 0, η = 0 y dos versiones 

del modelo Gompertz utilizados en este análisis fueron modelos candidato que 

mostraron una descripción de datos de edad a la talla. Esto se observó en las 

estimaciones de AIC (Tabla I) en donde la evidencia a favor del modelo de 

Schnute ρ ≠ 0, η ≠ 0 fue 91%, este estimó una longitud asintótica de 904.80 mm 

LM, una inflexión en la edad de crecimiento de 167.51 días y una talla a la edad de 

inflexión en el crecimiento de 312.84 mm LM (los detalles acerca de los 

parámetros e intervalos de confianza se muestran en la Tabla II) Los modelos no 

asintóticos no fueron seleccionados por AIC y consecuentemente, estos no 

describieron el crecimiento de hembras de D. gigas. 
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Figura 7. Modelos de crecimiento asintóticos y no asintóticos ajustados a los 
datos talla-edad para hembras de D. gigas; a) Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0), b) Schnute 
(ρ ≠ 0, η = 0 ), c) Gompertz (L0), d) Gompertz (L∞), e) Potencial, f) Potencial 
extendido, g) Persistencia. 
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Tabla I. Selección del modelo de crecimiento para hembras de D. gigas. 

Modelo θ AIC Δi wi 
Schnute (ρ≠0,η≠0) 4 -1278.75 0.00 0.913 
Gompertz (L∞) 3 -1271.85 6.90 0.029 
Gompertz (L0) 3 -1271.85 6.90 0.029 
Schnute (ρ≠0,η=0) 3 -1271.85 6.90 0.029 
Persistencia 3 -1001.52 277.23 0.000 
Potencial extendido 3 -307.60 971.15 0.000 
Potencial 2 -114.93 1163.82 0.000 

 

 

Tabla II. Parámetros de crecimiento estimados para hembras de D. gigas. 
 

Modelo θ Valor I.C. inferior I.C. superior 
Schnute (ρ≠0,η≠0) τ0 -87.547 -126.152 -63.597 

 
L∞ 904.805 902.125 914.532 

 
τ∗ 167.516 147.004 192.295 

 
L∗ 312.841 306.186 322.113 

 
L∞ 809.476 796.088 821.979 

Schnute  (ρ≠0,η=0) τ∗ 158.314 153.564 162.177 

 
L∗ 297.790 292.864 302.389 

 

7.1.4 Modelos de crecimiento ajustados para machos  

 

Los parámetros de las curvas de crecimiento ajustadas a los modelos 

asintóticos y no asintóticos para machos se muestran en la Tabla III, los modelos 

ajustados a los datos se muestran en la Figura 8. El patrón de crecimiento en 

machos fue descrito por el modelo de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0), sin embargo, la 

evidencia a favor de este modelo fue de 39.70%, mientras que el modelo 

asintótico de Schnute ρ ≠ 0, η = 0 y dos versiones del modelo de Gompertz 

mostraron 20.1% de evidencia a favor y estimados idénticos de diferencias en AIC 

(1.36) (Tabla IV). Las funciones de crecimiento no asintóticas no describieron el 

crecimiento de machos de D. gigas. El mejor modelo candidato estimó una 

longitud asintótica de 828.49 mm LM, un punto de inflexión en la edad de 
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crecimiento de 158.98 días y una talla a la edad de inflexión en el crecimiento de 

292.86 mm LM (ANEXO II).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

  

  

  

 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Figura 8. Modelos de crecimiento asintóticos y no asintóticos ajustados a los 
datos talla-edad para machos de D. gigas; a) Schnute (𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 ≠ 0), b) Schnute 
(𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 = 0), c) Gompertz (L0), d) Gompertz (L∞), e) Potencial, f) Potencial 
extendido, g) Persistencia. 
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Tabla III. Selección del modelo de crecimiento para machos de D. gigas. 

Modelo θ AIC Δi wi 
Schnute (ρ≠0,η≠0) 4 -1057.76 0.00 0.397 
Gompertz (L∞) 3 -1056.40 1.36 0.201 

Gompertz (L0) 3 -1056.40 1.36 0.201 
Schnute (ρ≠0,η=0) 3 -1056.40 1.36 0.201 
Persistencia 3 -828.89 228.87 0.000 
Potencial extendido 3 -249.96 807.80 0.000 
Potencial 2 -83.49 974.27 0.000 
 

Tabla IV. Parámetros de crecimiento estimados para machos de D. gigas.  
 

Modelo θ Valor I.C. inferior I.C. superior 
Schnute (ρ≠0,η≠0) τ0 -113.244 -217.946 -69.860 

 
L∞ 828.496 825.439 852.711 

 
τ∗ 158.986 133.252 191.019 

 
L∗ 292.860 284.742 308.904 

 
L∞ 755.996 750.895 761.773 

Schnute  (ρ≠0,η=0) τ∗ 152.372 147.688 157.040 

 
L∗ 278.115 276.239 280.241 

 

7.1.5 Modelos de crecimiento ajustados para ambos sexos 

 

El análisis en ambos sexos mostró un resultado similar al encontrado para 

datos previos de hembras y machos en donde el modelo de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0) 

fue el mejor modelo de crecimiento candidato para ambos sexos (Fig. 9). Este 

resultado es relevante para entender el crecimiento de esta especie, para la cual 

la plasticidad en el crecimiento de machos, hembras y ambos sexos puede ser 

descrita utilizando el mismo modelo de crecimiento candidato. Los valores para el 

modelo general de Schnute ρ ≠ 0, η = 0 (Fig. 9a) se muestran en la Tabla V. Los 

parámetros de crecimiento para los modelos no asintóticos (ANEXO III) produjeron 

distintas estimaciones de talla inicial a la edad 0 (α); la variación en α (0.07 a 0.42 

mm) fue mayor que la variación del parámetro β (1.27 a 1.57) que determina el 
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periodo de rápido crecimiento durante los estadios tempranos. Los modelos no 

asintóticos ajustados a los datos se muestran en Figura 9e, f, g.  

 

Tabla V. Parámetros de crecimiento estimados para machos y hembras de D. 
gigas. 
 

Modelo θ Valor I.C. inferior I.C. superior 
Schnute (ρ≠0,η≠0) τ0 -94.15 -125.58 -72.20 

 
L∞ 859.45 857.32 862.17 

 
τ∗ 162.36 146.34 180.08 

 
L∗ 299.52 294.44 304.72 

Schnute  (ρ≠0,η=0) L∞ 786.26 781.71 790.36 

 
τ∗ 156.53 152.92 159.85 

 
L∗ 289.25 287.58 290.76 
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Figura 9. Modelos de crecimiento asintóticos y no asintóticos ajustados a los 
datos talla-edad para machos y hembras de D. gigas; a) Schnute (𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 ≠ 0), 
b) Schnute (𝜌𝜌 ≠ 0, 𝜂𝜂 = 0), c) Gompertz (L0), d) Gompertz (L∞), e) Potencial, f) 
Potencial extendido, g) Persistencia. 

 

Para cada modelo candidato AIC los valores de Δ i y wi se presentan en la 

Tabla VI. Con base en los valores del menor AIC (-1913.97) y el mayor wi 

(99.40%) el modelo general de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0) fue la función que produjo 

estadísticamente el mejor ajuste para los datos de longitud de manto a la edad. 

Esto significa que el patrón de crecimiento del calamar gigante es asintótico. Los 

modelos de crecimiento asintóticos alternativos tales como Schnute (ρ ≠ 0, η = 0) y 
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Gompertz (L∞) mostraron diferencias de AIC estimadas de (Δ i) >10, esto significa 

que estos modelos de crecimiento candidato pueden ser rechazados ya que no 

describen el patrón de crecimiento del calamar gigante. Para los modelos de 

crecimiento no asintóticos (potencial, potencial extendido, persistencia y Gompertz 

(L0), los valores Δi también fueron >10. El peso de evidencia (wi) identificó el 

modelo de general de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0) como el mejor modelo de entre el 

conjunto de los modelos de crecimiento candidatos examinados. Los valores de wi 

para los otros modelos candidatos fueron <1.0% (modelos de crecimiento no 

asintótico). Consecuentemente, estas funciones de crecimiento no describieron el 

patrón de crecimiento del calamar gigante.  

 

Tabla VI. Selección del modelo para machos y hembras D. gigas. 
 

Modelo θ AIC Δi wi 
Schnute (ρ≠0,η≠0) 4 -1913.97 0.00 0.994 
Gompertz (L∞) 3 -1901.39 12.58 0.002 

Gompertz (L0) 3 -1901.39 12.58 0.002 
Schnute (ρ≠0,η=0) 3 -1901.38 12.58 0.002 
Persistencia 3 -1517.74 396.23 0.000 
Potencial extendido 3 -546.74 1367.23 0.000 
Potencial 2 -269.10 1644.86 0.000 
 

7.2 Modelo de captura estructurado por edades 
 

El modelo CAGEAN-JS estimó una biomasa total (Bm) de 798,084 t (C.I. 

781,435-267 837,679 t, P< 0.05) durante las temporadas de pesca de 2001-2002 

(Fig. 10) y 638,792 t (C.I. 268 622,281-678,400 t, P< 0.05) de biomasa vulnerable 

(VBm) durante el mismo periodo (Fig. 11). La Bm mínima fue observada en octubre 

de 2001 (16,837 t), este valor fue consecuencia de una caída en la biomasa 

estimada de mayo de 2001, en contraste, los valores de mayor Bm  fueron 

estimados durante noviembre de 2001 (54,323 t). De diciembre de 2001 a octubre 

de 2002 la biomasa total mostró poca variación, cambiando entre 36,166 y 49, 724 
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t. El pico de biomasa total observado en noviembre de 2001 fue coincidente con el 

menor valor de biomasa vulnerable estimado (12,391 t) en el mismo mes. La 

biomasa vulnerable máxima se estimó durante septiembre de 2002 (44,204 t). Los 

valores de biomasa total fueron mayores a 35,000 t durante mayo-junio de 2001 y 

durante noviembre de 2001 a octubre de 2002. A pesar de que la biomasa 

vulnerable mostró un patrón similar, el periodo entre noviembre de 2001 y octubre 

de 2002 tuvo una caída en biomasa durante abril-mayo de 2002 (Tabla VII).  

 

 
 
Figura 10. Estimaciones mensuales de la biomasa total de D. gigas. 
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Figura 11. Estimaciones mensuales de la biomasa vulnerable de D. gigas. 
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Tabla VII. Cantidades de manejo estimadas para el calamar gigante D. gigas. 
 

Mes 
Biomasa  
total (t) CV Biomasa  

vulnerable (t) CV F  
separable CV 

May-01 45,348 0.007 38,062 0.008 0.178 0.160 
Jun-01 41,571 0.021 33,686 0.026 0.105 0.188 
Jul-01 34,725 0.018 31,715 0.020 0.046 0.267 
Ago-01 30,642 0.014 30,642 0.014 0.074 0.279 
Sep-01 24,561 0.022 24,561 0.022 0.092 0.327 
Oct-01 19,704 0.037 19,704 0.037 0.239 0.550 
Nov-01 55,164 0.028 13,232 0.119 0.257 0.585 
Dic-01 43,399 0.025 19,762 0.052 0.038 0.465 
Ene-02 41,443 0.020 41,443 0.020 0.015 0.365 
Feb-02 38,400 0.015 38,400 0.015 0.086 0.318 
Mar-02 38,011 0.030 38,011 0.030 0.261 0.145 
Abr-02 48,856 0.023 28,819 0.038 0.093 0.397 
May-02 50,355 0.016 28,444 0.028 0.230 0.158 
Jun-02 48,356 0.019 34,500 0.027 0.039 0.261 
Jul-02 48,156 0.017 39,728 0.020 0.012 0.232 
Ago-02 49,558 0.014 44,019 0.015 0.024 0.240 
Sep-02 49,711 0.013 45,372 0.014 0.023 0.215 
Oct-02 39,297 0.009 37,896 0.009 0.024 0.215 
Nov-02 35,483 0.010 35,483 0.010 0.028 0.220 
Dic-02 31,556 0.011 31,556 0.011 0.039 0.256 

 

El número de sobrevivientes por edad y mes se muestran en el ANEXO IV. 

De mayo a julio de 2001 se observaron altos picos en la abundancia, 

principalmente para la edad de reclutamiento a la pesquería (edad 5 meses). El 

patrón de sobrevivientes durante estas temporadas de pesca y hasta octubre de 

2001 mostró un decremento constante a través del tiempo hacia las edades 

mayores (edades 11 a 15 meses). Sin embargo, durante noviembre de 2001 se 

observó un nuevo pico de sobrevivientes que corresponde a la edad 5 meses, este 

pico representa el momento al cual una nueva cohorte se recluta al stock 

pescable; los sobrevivientes mayores a 10 meses comenzaron a desaparecer 

conforme continuó el periodo de estudio. Se estimaron nuevos periodos de 

reclutamiento de abril a septiembre de 2002, estas cohortes que continúan 

avanzando a través del tiempo permitieron la observación de individuos de estas 
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cohortes de octubre a diciembre de 2002; en este periodo la edad de 5 meses 

desapareció de la estructura de tallas y los individuos de 6 a 11 meses se 

observaron nuevamente en la pesquería. Finalmente, en diciembre de 2002 se 

estimó una baja presencia de sobrevivientes entre 8 y 14 meses.  

 

El número de individuos durante todos los meses por cada clase de edad se 

muestran en el ANEXO V. Esto muestra los cambios mensuales de cada clase de 

edad a lo largo de la serie de tiempo, los reclutas (edad 5 meses) fueron la clase 

de edad más abundante. Las clases de edad mostraron variabilidad en su 

presencia y abundancia, siendo los individuos jóvenes (clases de edad de 5 a 10 

meses) más abundantes que los individuos mayores (clases de edad de 11 a 15 

meses). Se observaron tres picos de reclutamiento en las series de tiempo, en 

donde se estimó una alta abundancia de calamares de la edad de 5 meses 

durante mayo de 2001 (9.8 x 106), noviembre de 2001 (91 x 106) y abril de 2002 

(43 x 106). Sin embargo, los individuos de la clase de edad 5 meses también 

fueron observados durante mayo-septiembre de 2002 indicando que el 

reclutamiento continuó a lo largo de 5 meses, aunque la abundancia de este grupo 

de edad decreció comparado con abril, en donde durante julio a septiembre de 

2002 se estimaron los menores valores de abundancia de la clase de edad de 5 

meses. De acuerdo con los resultados, las edades mayores a 11 meses fueron 

menos abundantes durante 2001. Los valores más altos de abundancia para 

clases de edad mayores (de 11 a 15 meses) ocurrieron de mayo de 2002 hasta el 

final del periodo analizado. 

 

Los resultados de la suma de sobrevivientes incluyendo todas las clases de 

edad y meses se muestran en la figura 12. Los valores más altos se observaron 

durante noviembre de 2001, debido a la llegada de nuevos individuos a la 

pesquería durante este mes. En contraste, noviembre de 2002 tuvo bajos valores 

de sobrevivientes denotando la ausencia de reclutamiento. Los valores más bajos 

de sobrevivientes se estimaron durante octubre de 2001 a marzo de 2002, estos 
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valores más bajos ocurrieron previo a que se presentaran los picos del 

reclutamiento estimados para noviembre de 2001 y abril de 2002, denotando la 

caída de una cohorte y la recuperación de la población como consecuencia del 

reclutamiento, este evento se observó en tres ocasiones: mayo y noviembre de 

2001 y abril de 2002. Estos resultados fueron coincidentes con aquellos 

encontrados para el número de individuos durante todos los meses por cada clase 

de edad (ANEXO V).  

 

 
 
Figura 12. Sobrevivientes de D. gigas incluyendo todas las clases de edad a 
lo largo de la serie de tiempo.   
 

Los valores más bajos de mortalidad por pesca fueron de 0.001 a la clase 

de edad de reclutamiento de 5 meses y después se incrementó con la edad, 

alcanzando un valor de 0.117 a la clase de edad de 11 meses (Fig. 13). Los 

valores de mortalidad por pesca para todas las edades fueron altamente variables 

en la serie de tiempo (Fig. 14). Se estimaron cuatro picos para octubre de 2001 (F 

= 0.239), noviembre de 2001 (F = 0.257), marzo de 2002 (F = 0.261) y mayo de 

2002 (F = 0.230). Los valores de la mortalidad por pesca fueron menores a 0.1 y 

se observaron durante el verano de 2001 y enero de 2001. 
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Figura 13. Cambios en la mortalidad por pesca por clase de edad de D. gigas. 
 
 

 
 
Figura 14. Cambios en la mortalidad por pesca de D. gigas a lo largo de la 
serie de tiempo. 

 

Las contribuciones de cada tasa de captura se muestran en la figura 15. La 

tasa de captura para la flota artesanal de Guaymas, Sonora fue el modelo mejor 

ajustado a los datos (la bondad del ajuste tuvo un logaritmo negativo de 

verosimilitud de -0.45) (Fig. 15a). Comparativamente, la tasa de captura para la 



51 

flota artesanal de Santa Rosalía, Baja California Sur tuvo una serie de tiempo 

menos descriptiva (logaritmo negativo de verosimilitud de -12.72) (Fig. 15b), 

mientras que la flota de barcos de Guaymas, Sonora mostró una bondad de ajuste 

aceptable (logaritmo negativo de verosimilitud de -4.52) (Fig. 15c). Con base en 

estos modelos ajustados se estimaron los cambios en abundancia, reclutamiento, 

mortalidad por pesca y sobrevivencia. De esta manera, la tasa de captura de cada 

flota se evaluó como índice de abundancia del stock; la incorporación de índices 

tuvo un efecto directo en las estimaciones del tamaño de la población a lo largo de 

la serie de tiempo analizada ya que incrementa la precisión en el cálculo de los 

parámetros del modelo CAGEAN-JS. 
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Figura 15. Tasa de captura para las temporadas de pesca de 2001 y 2002 de tres 
flotas distintas: a) Flota artesanal de Guaymas, Sonora; b) Flota artesanal de 
Santa Rosalía, Baja California Sur y c) Barcos de Guaymas, Sonora. Los puntos 
son los datos observados y las líneas representan el modelo ajustado. 
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7.3 Modelo de captura estructurado por tallas 
 

 De acuerdo con nuestros resultados, encontramos que 

metodológicamente fue posible ajustar el modelo CASA propuesto por Sullivan 

(1990), a los datos de captura observados para las temporadas de pesca de 

calamar gigante de 2002-2003 a 2007-2008 (Fig. 16). Durante la temporada de 

pesca 2002-2003 la composición de la captura por talla estuvo representada 

principalmente por individuos que van desde los 50 hasta los 65 cm de longitud del 

manto, con un pico a los 58 cm de LM, durante 2003-2004 se observan tres picos, 

ampliándose el intervalo de tallas, el primer pico se presentó aproximadamente a 

los 40 cm de LM, el segundo a los a los 58 cm de LM y el tercero a los 70 cm de 

LM. Para el siguiente periodo de pesca de 2004-2005, la composición por tallas en 

la captura cambió y se observó un solo pico de abundancia de organismos a los 

66 cm de LM, un patrón de captura muy semejante se observó para el periodo de 

pesca de 2005-2006 y 2007-2008. Durante 2006-2007 nuevamente se detectó un 

cambio en la estructura de tallas de las capturas, en este periodo se presentaron 

dos picos claramente diferenciados, el primero a los 34 cm de LM y el segundo a 

los 70 cm de LM.  
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Figura 16. Análisis de captura estructurada por edades para el calamar gigante  D. 
gigas. La línea representa el modelo CASA y los puntos son los datos observados 
de captura a la talla. 

 

Referente a los valores de la tasa de explotación (Fig. 18), el modelo CASA 

estimó para la temporada 2002-2003 un valor >0.73 para calamares de 66 cm de 

LM, para este periodo se observó un segundo pico a los 86 cm de LM con un valor 

cercano a 0.5. Para la siguiente temporada de pesca el modelo estimó tres picos 

con valores de 0.24, 0.49 y 0.52 a los 38 cm, 58 cm y 70 cm de LM, mostrando 

que la pesca incidió sobre organismos desde reclutas hasta adultos. Durante el 

periodo de 2004-2005, el intervalo de talla de organismos explotados fue más 

amplio, variando entre 46 cm y 66 cm de LM; sin embargo la tasa de explotación 

fue más baja que en los periodos anteriores, encontrando valores menores que 

0.25. En el siguiente año de pesca, se observó un intervalo más corto en las tallas 

pero existió una recuperación en la tasa de explotación, encontrando un valor muy 

alto de 0.79 a los 66 cm de LM. Durante 2006-2007, se observó un cambio, el 
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intervalo fue más amplio hacia las tallas de calamares más grandes pero con 

valores de tasa de explotación entre 0.41 y 0.48, siendo más bajos que el año 

anterior. En el último periodo de pesca analizado, el análisis mostró un patrón muy 

similar al 2005-2006, aunque el intervalo de tallas explotado fue más amplio. 

 
 
 
 
 
 
 
 

 

  

  

  

 
Figura 17. Estimaciones de la tasa de explotación por el modelo CASA para el 
calamar gigante D. gigas. 
 

El reclutamiento varió entre las diferentes temporadas de pesca analizadas, 

de acuerdo con los resultados durante 2002-2003, el pico de reclutamiento se 

observó a los 30 cm de LM, con altos valores de 13 millones de individuos, para la 

siguiente temporada de pesca, se observó un decremento en los valores de este 
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similar que el año anterior. Un descenso aún mayor en el número de individuos se 

observó para la temporada de 2004-2005, encontrando que el pico fue de 30 mil 

individuos, el patrón es muy similar al año anterior. Durante 2005-2006, el mayor 

pico de reclutas se observó a los 38 cm de LM, en este periodo hay una 

recuperación en el número de individuos, estimando valores por encima de 1 

millón. El siguiente año presentó un comportamiento muy similar al año anterior 

aunque los valores de reclutamiento estimados fueron más altos, encontrando un 

pico de casi 3 millones de reclutas. Finalmente para el periodo de 2007-2008, se 

observó que los individuos se reclutaron a la pesquería a tallas más grandes (42 

cm de LM) que en las temporadas anteriores, aunque el número de individuos fue 

más bajo que el año anterior, estimado 1.2 millones de calamares. 
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Figura 18. Reclutamiento en número de individuos, estimado por el modelo CASA 
para el calamar gigante D. gigas. 
 

8. DISCUSIÓN 
 
 Teóricamente los cefalópodos tienen un patrón de crecimiento en dos 

fases, el crecimiento de este grupo de organismos ha sido representado por 

distintas funciones matemáticas de crecimiento individual (Grist y Jackson, 2004). 

Comúnmente se describe un crecimiento de tipo no asintótico para estadios 

tempranos de calamares. Yatsu (2000) estimó los patrones de crecimiento 

exponencial para las paralarvas de D. gigas, Ommastrephes bartramii e Illex 
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illecebrosus de 1 a 35 días. Este patrón de crecimiento exponencial es coincidente 

con la primera parte descrita por el modelo de dos fases descrito por Grist y 

Jackson (2004); sin embargo de acuerdo con Yatsu (2000), para sub-adultos y 

adultos de D. gigas, Sthenoteuthis oualaniensis, Ommastrephes bartramii e Illex 

argentinus el modelo de crecimiento identificado fue una función lineal. Ceriola y 

Jackson (2010) analizaron la edad y crecimiento del calamar, Loliolus noctiluca en 

las afueras de Tasmania, en donde la edad de los organismos muestreados varió 

de 84 a 122 días y concluyeron que las especies exhibían un patrón de 

crecimiento descrito por un modelo exponencial.  Jackson (2004) revisó el patrón 

de crecimiento de calamar de la familia Loliginidae, para la cual el crecimiento es 

continuo y no asintótico.  

 

Lipinski (2002) propuso un modelo de crecimiento conceptual para 

cefalópodos, el cual describe tres fases de crecimiento. La primera fase se 

caracteriza por un crecimiento en la paralarva relativamente lento, la segunda fase 

representa los juveniles y adultos, durante esta se puede observar un crecimiento 

rápido y finalmente, la última fase pudo tener un crecimiento disminuido o ausente, 

comúnmente observado para los reproductores. Los aspectos claves de este 

modelo para explicar el crecimiento ontogenético de cefalópodos son los 

siguientes: a) estimar los cambios o puntos de inflexión entre fases (en el curso 

del trabajo de campo o mantenimiento en acuario); b) conocer la longevidad; c) las 

tres fases de crecimiento pueden ser aproximadas por linealidad; d) los 

parámetros estimados para cada fase, utilizando un modelo linear representan 

valores de intersección y pendiente, que son distintos para cada fase (e.g., tasa de 

crecimiento, longitud inicial a la edad cero). A pesar de que el modelo conceptual 

(como se explica arriba) puede ser útil para describir el crecimiento de 

cefalópodos, este depende de tres modelos lineales independientes, de la 

disponibilidad de puntos de inflexión y datos de edad máxima. Matemáticamente, 

el modelo de crecimiento unitario para cefalópodos debe de considerar los 

cambios en las tasas de crecimiento a lo largo del ciclo de vida de los cefalópodos 
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y por lo tanto, es necesario que tenga flexibilidad para que el modelo sea 

aceptable. Schnute (1981) propuso un modelo de crecimiento general incluyendo 

los modelos asintóticos y no asintóticos previamente descritos (Richards, 

Gompertz, logístico, cuadrático, exponencial, entre otros): el modelo estima los 

puntos de inflexión y límites asintóticos (si es que los hay) y los parámetros en el 

modelo tienen interpretaciones biológicas razonables. Este modelo ha sido 

aplicado exitosamente a distintas especies de calamar (Schwarz y Álvarez-Pérez, 

2010; Chen et al., 2011,2013; Arkhipkin y Roa-Ureta, 2005). 

 

Los estatolitos están formados a partir de un proceso de biomineralización y 

están compuestos por una matriz mineral (forma de cristal de aragonita) y una 

matriz orgánica compuesta de proteínas, fosfoproteínas, glicoproteínas, 

proteoglúcidos y polisacáridos (Rodhouse y Hatfield, 1990; Bettencourt y Guerra, 

2000). Distintas hipótesis han sido planteadas acerca de la formación de los 

anillos de crecimiento; Morris (1991) propuso que los cambios en el pH 

(relacionados a distintas concentraciones de magnesio) en el fluido de los 

estatocistos puede inhibir o favorecer la calcificación basada en el metabolismo de 

aminoácidos y los niveles de actividad del calamar. Lipinski (1993) sugirió que los 

cambios periódicos en las concentraciones de estroncio en el estatocisto son 

directa o indirectamente responsables de las definiciones de las capas de 

crecimiento y los incrementos en los estatolitos, incluso más que los cambios en el 

pH. El origen del estroncio puede ser el resultado de una combinación de factores 

exógenos, tales como la temperatura, salinidad, estroncio disuelto en la columna 

de agua y alimento, así como también factores endógenos como el estrés y ciclos 

reproductivos (Gallar y Kingsford, 1996).  

 

Los cambios iónicos, de pH y de componentes orgánicos e inorgánicos se 

relacionan al metabolismo individual, patrones de actividad diaria y condiciones 

ambientales (Pauly, 1998; Bettencourt y Guerra, 2000). Para D. gigas en el Golfo 

de California, los movimientos verticales y horizontales (Gilly et al., 2006; Bazzino 
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et al., 2010; Hoving et al., 2013; Rosa et al., 2013) y migraciones de gran escala 

dentro y fuera del golfo, son causados por cambios ambientales tales como 

eventos El Niño y La Niña (Morales-Bojórquez et al., 2001a; Rosa et al., 2013). 

Estos pueden afectar el proceso de deposición de minerales en los estatolitos y la 

formación diaria de los anillos de crecimiento. Los incrementos en los anillos son 

también afectados por el suministro de oxígeno (Lipinski, 1993; Pauly, 1998). Para 

D. gigas los efectos en la utilización del hábitat y hábitos alimenticios han sido 

documentados con relación a la capa mínima de oxígeno (Stewart et al., 2013). En 

consecuencia, la medición de los incrementos de crecimiento diario en el estatolito 

es el método más frecuentemente utilizado para la determinar la edad en 

calamares. En especies cuya validación ya ha sido realizada (Boyle y Rodhouse, 

2005), el número total de incrementos de crecimiento representa la edad de un 

individuo en días. Para D. gigas esta periodicidad (1 marca, 1 día) no ha sido 

validada (Nigmatullin et al., 2001); sin embargo, debido a la similitud en 

incrementos de crecimiento de especies ya validadas que pertenecen a la misma 

familia (Boyle y Rodhouse, 2005), la hipótesis de 1 marca, 1 día es generalmente 

aceptada para estudios de crecimiento (Arkhipkin, 2005).  

 

Específicamente para el calamar gigante, D. gigas los resultados mostrados 

en esta tesis describen un crecimiento asintótico ya que el mejor modelo candidato 

fue el de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0), con alta evidencia estadística para la selección de 

este modelo de entre los distintos modelos candidatos analizados. Aunque los 

resultados de AIC fueron cercanos, las diferencias de Akaike (Δi = 0) y πesos de 

Akaike (wi) indicaron los mejores modelos para hembras (0.91), machos (0.39) y 

ambos (0.99). En este estudio se utilizó un modelo generalizado de crecimiento 

(Schnute, 1981) que incluye modelos alternativos de crecimiento como casos 

especiales, tales como Richards, Gompertz, logístico y von Bertalanffy entre otros, 

donde se incluyen modelos de crecimiento de tipo no asintótico. Para hembras, 

machos y ambos sexos de D. gigas el modelo de crecimiento de Schnute 

suponiendo parámetros ρ ≠ 0, η = 0 describió un patrón similar a la función de 
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crecimiento de Gompertz debido a que el modelo de Gompertz representa un 

submodelo del modelo general de crecimiento. De acuerdo con Schnute (1981), el 

modelo generalizado utilizando estos parámetros es una condición explícita del 

modelo de Gompertz. Por lo tanto, las formas y valores AIC pueden ser muy 

cercanos o iguales. Resultados similares han sido previamente descritos utilizando 

el modelo general de Richards o Schnute versus distintos submodelos de 

crecimiento (Rogers-Bennett et al., 2007; Flores et al., 2010, Shelton et al., 2006; 

Barreto et al., 2011). La literatura muestra que para la aproximación de inferencia 

multi-modelo aplicado a crecimiento individual, no es inusual que distintos modelos 

de crecimiento candidato alcancen valores de AIC iguales (Rogers-Bennett et al., 

2007; Flores et al., 2010; Helidoniotis et al., 2011). Distintos estudios han 

mostrado también que las estimaciones de AIC de los modelos de crecimiento 

candidatos fueron muy cercanos, la magnitud del cambio puede ser <0.1 (Araya y 

Cubillos, 2006; Shelton et al., 2006; Farrell et al., 2010; Barreto et al., 2011; Grist 

et al., 2011; Mercier et al. 2011; Shuman et al., 2011).  

 

Markaida et al. (2005) utilizando datos de marcaje-recaptura de D. gigas, 

mostraron que la tasa de crecimiento diaria disminuyó para individuos más viejos; 

su estudio analizó calamares entre 46 y 80.7 cm LM y la tasa de crecimiento diaria 

cambió de 1.5 a 1.0 mm d-1. Estas tasas absolutas expresadas como tasas de 

crecimiento relativo cambiaron de 0.22% a 0.15%. El crecimiento asintótico ha 

sido documentado para el calamar, Ornithoteuthis antillarum del océano Atlántico 

centro-oriental y el modelo que mejor describió los datos de talla a la edad fue un 

modelo logístico para individuos de 10 a 182 días (Arkhipkin et al., 1998). 

Arkhipkin y Roa-Ureta (2005) analizaron los patrones de crecimiento de 12 

especies de calamar (subórdenes Myopsina y Oegopsina) utilizando datos de 

talla-edad, incluyeron individuos en un rango que abarcó desde los estadios 

tempranos de vida hasta adultos; los autores concluyeron que las especies 

crecían asintóticamente, principalmente descritos por los modelos de Schnute y 

Gompertz. En aguas japonesas, el calamar diamante, Thysanoteuthis rhombus 
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mostró crecimiento de tipo asintótico descrito por un modelo logístico. La edad de 

los individuos muestreados en este estudio varió de 102 a 306 días y el patrón de 

crecimiento se seleccionó de acuerdo al valor de AIC (Miyahara et al., 2006). Para 

el calamar, Illex argentinus de las aguas del sur de Brasil, Schwarz y Álvarez-

Pérez (2010) estimaron un crecimiento asintótico tanto para machos como para 

hembras de esta especie; el AIC utilizado para la selección del modelo identificó el 

modelo de Schnute como el de mejor ajuste para machos y el modelo de 

Gompertz para las hembras. El intervalo de edad analizado fue de 56 a 320 días  

 

Se analizaron los distintos estudios realizados en todo el Pacifico Oriental y 

se observó un cambio en el patrón de crecimiento de D. gigas a lo largo de un 

gradiente latitudinal de sur a norte: a) en la corriente de Humboldt (aguas de 

Chile), la especie exhibió un patrón de crecimiento lineal para el grupo de 

reproductores en primavera y una función potencial fue identificada para el grupo 

de reproductores de otoño (Chen et al., 2011); b) en otros lugares de la corriente 

de Humboldt (aguas peruanas), el crecimiento estimado para D. gigas fue 

exponencial (Argüelles et al., 2001); c) en el Domo de Costa Rica, el crecimiento 

de esta especie se describió por una función lineal (Chen et al., 2013); d) Markaida 

et al. (2004) en el Golfo de California, México estimaron que el modelo logístico 

describió el crecimiento de esta especie; y e) en la costa oeste de Baja California, 

México, Mejía-Rebollo et al. (2008) también identificaron un modelo logístico de 

crecimiento para D. gigas (Tabla VIII). Los patrones de crecimiento de D. gigas 

reportados en el Pacífico oriental muestran un crecimiento de tipo no asintótico en 

la corriente de Humboldt y el domo de Costa Rica en contraste con el crecimiento 

asintótico identificado en la corriente de California y Golfo de California.  
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Tabla VII. Modelos de crecimiento analizados para D. gigas en el Pacífico Oriental. 

Fuente Área de 
estudio 

Intervalos 
de edades 

(días) 
Modelo de 

crecimiento 
Función 
objetivo 

Selección 
del 

modelo 

Intervalos 
de 

confianza 
Argüelles 

et al. 
(2001) 

Perú 115 – 354 Exponencial SSQ No No 

Markaida 
et al. 

(2004) 

Golfo de 
California 174 – 442 Logístico SSQ No No 

Mejía-
Rebollo 

et al. 
(2008) 

Costa 
Occidental 

de Baja 
California, 

México 

105 – 433 Logístico SSQ No No 

Chen et 
al. (2011) Chile 121 – 307 Lineal / 

Potencial Likelihood Sí No 

Chen et 
al. (2013) Costa Rica 130 – 289 Lineal Likelihood Sí No 

Presente 
estudio 

Golfo de 
California 1 – 450 Schnute(𝜌𝜌 ≠

0, 𝜂𝜂 ≠ 0) SSQ Sí Sí 

 

Fue difícil establecer el patrón de crecimiento de D. gigas a través de su 

área de distribución ya que el patrón cambió de asintótico a no asintótico de 

acuerdo con cada región. La explicación a esta variación en el patrón de 

crecimiento puede estar asociado con los distintos intervalos de talla utilizados en 

cada estudio y la plasticidad en las estrategias de historia de vida de D. gigas en el 

océano Pacífico oriental (Hoving et al., 2013) (Tabla VIII). En estudios de 

crecimiento para especies recolectadas, el uso de datos de talla-edad para 

estadios tempranos no es común, la ausencia de estos datos (paralarvas y 

juveniles) es la causa principal de sesgos en el ajuste de la curva que influye en 
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las distribuciones de los datos de talla a la edad (Forsythe, 2004). Algunas 

soluciones alternativas se han sugerido con base en modelos de crecimiento 

modificados que fijan la talla empírica o edad de nacimiento (Pardo et al., 2013; 

Gwinn et al., 2010). Su aproximación permite conocer los datos de talla a la edad 

para estadios tempranos, pero en general tales modelos solamente proveen un 

dato. Sin embargo, los supuestos teóricos en su procedimiento ayudan a mejorar 

las estimaciones de coeficientes de crecimiento y parámetros de talla asintótica, 

así como el ajuste de modelos de crecimiento a los datos.  

 

En los análisis realizados en esta tesis se mejoró este proceso al utilizar 

datos que representaron todo el ciclo ontogénico del calamar, incluyendo 

organismos desde 1 hasta 450 días de edad, en donde se incluyeron paralarvas, 

juveniles, reclutas y adultos reproductores. El número de individuos utilizados para 

el modelaje que representaron etapas tempranas fue 105. Esta distribución implica 

que cualquier curva ajustada a los datos se encuentra bien representada en 

términos de tamaño de muestra, ya que incluyó reclutas de calamar así como 

conjuntos de datos para adultos (n= 243); este conjunto de datos permitió modelar 

la variabilidad en datos de talla-edad para D. gigas. Otra razón para la variación 

observada en el patrón de crecimiento puede ser la presencia de diferencias en el 

criterio de selección del modelo. Chen et al. (2011, 2013) utilizaron AIC para la 

selección del mejor modelo de crecimiento; en contraste Markaida et al. (2004) y 

Mejía-Rebollo et al. (2008) utilizaron criterios con base en el máximo R2 y el 

mínimo coeficiente de variación. En esta tesis el modelo de crecimiento asintótico 

identificado para D. gigas se basó en inferencia multi-modelo, esta aproximación 

es aceptada para modelación de edad y crecimiento como el mejor procedimiento 

estadístico para la selección del modelo. Esta aproximación ha sido utilizada en 

estudios de edad y crecimiento para otros taxa tales como equinodermos (Shelton 

et al., 2006; Flores et al., 2010), peces (Araya y Cubillos, 2006; Alp et al. 2011; 

Barreto et al., 2011), crustáceos (Montgomery et al., 2010; Rodríguez-Domínguez 

et al., 2012) y otros moluscos (Rogers-Bennett et al., 2007; Cruz-Vásquez et al., 
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2012). Para hembras, machos y ambos sexos el patrón de crecimiento de D. gigas 

se describió por el modelo de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0). La curva de crecimiento fue 

sigmoide y los valores ρ y η fueron útiles para la estimación del punto de inflexión 

(edad y LM) y el valor τ0. El patrón sigmoide puede explicarse por un patrón de 

crecimiento de dos fases, con la primera fase describiendo crecimiento 

exponencial en los estadios tempranos del desarrollo de acuerdo con Forsythe y 

Van Heukelem (1987).  

 

En el presente trabajo de investigación se estimó que la edad (τ*) y longitud 

de manto (L*) a la cual la tasa de crecimiento cambia (punto de inflexión de 

crecimiento) a los 162.36 días y 299.52 mm de LM, respectivamente. Una vez que 

D. gigas alcanza τ* y L* la especie exhibe un crecimiento más gradual hasta que 

llega a una longitud de manto asintótica de 859.45 mm de LM. En el Golfo de 

California, Markaida et al. (2004) ajustaron un modelo de crecimiento logístico y 

estimaron una longitud de manto asintótica de 999.1 mm de LM para hembras y 

945.0 mm de LM para machos. Utilizando la misma función de crecimiento, Mejía-

Rebollo et al., (2008) estimaron una longitud de manto asintótica de 877.5 mm de 

LM y 792.1 mm de LM para hembras y machos respectivamente, en la costa oeste 

de Baja California, México. Markaida et al. (2004) estimaron una tasa de 

crecimiento diario de 2.65 mm d-1 para machos de entre 230 y 250 días y una tasa 

de 2.44 mm d-1 para hembras de entre 210 y 230 días; ellos supusieron que la 

tasa de crecimiento diario decreció para ambos sexos, principalmente en los 

individuos más viejos. Comparativamente, en este trabajo se estimó una edad más 

temprana de inflexión en el crecimiento.  

 

Con base en artículos publicados respecto al crecimiento de D. gigas, aquí 

se observó que aunque se reporta que las hembras alcanzan longitudes más 

grandes que los machos, el patrón de crecimiento es el mismo, lo que indica que 

crecen a tasas de crecimiento similares. Markaida et al. (2004) y Mejía-Rebollo et 

al. (2008) describieron una curva de tipo asintótico para hembras y machos de D. 
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gigas lo que conduce a suponer que la separación por sexos no cambió la curva 

ajustada. Del mismo modo, Chen et al. (2013) utilizaron una selección de modelo y 

ajustaron una curva no asintótica (lineal) para machos y hembras encontrados en 

las afueras de Costa Rica. Ellos no reportaron diferencias en el patrón de 

crecimiento por sexos. Un resultado similar fue encontrado en nuestro estudio y el 

mismo modelo describió los patrones de crecimiento para hembras, machos y 

ambos sexos.  

 

En el presente estudio se reconoce que hay menor cantidad de puntos de 

datos en la primera parte de la curva para individuos que miden de 100 a 300 mm 

de LM (estadios de juveniles y reclutas); sin embargo, de acuerdo con la biología 

reproductiva de las hembras del calamar gigante, observamos que la edad de la 

inflexión en el crecimiento (τ* = 167.51 días, CI = 147.00 a 192.29 días) y talla a la 

edad de inflexión en el crecimiento (L* = 312.84 mm de LM, CI = 306.18 a 322.11 

mm de LM) son coincidentes para las hembras maduras reportadas por Markaida 

et al. (2004) quienes identificaron un grupo de hembras que maduró 

tempranamente a los 184 días y 323 mm de LM. Mejía-Rebollo et al. (2008) 

reportaron hembras maduras y madurando de 260 a 400 mm LM y de 105 a 205 

días de edad respectivamente. Para machos, las estimaciones de edad de 

inflexión en el crecimiento (τ* = 158.98 días, CI = 133.25 a 191.01 días) y talla a la 

edad de inflexión en el crecimiento (L* = 292.86 mm de LM, CI = 284.74 a 308.90 

mm de LM) fueron consistentes con aquellos de Markaida et al. (2004) quienes 

observaron machos maduros de 196 días a los 314 mm de LM. En contraste, 

calamares más grandes fueron reportados por Díaz-Uribe et al. (2006) quienes 

encontraron machos maduros de 370 mm de LM y Quiñonez-Velázquez et al. 

(2013) reportaron machos maduros de 320 a 420 mm de LM. D. gigas puede 

madurar desde 200 mm de LM en adelante (Hoving et al., 2013). Esta longitud 

puede variar en el Golfo de California o la costa oeste de la Península de Baja 

California. Los datos de esta tesis demostraron que la máxima edad en machos 

fue de 409 días, mientras que en hembras fue de 450 días. Markaida et al. (2004) 
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reportaron que la longevidad en machos de D. gigas es menor ya que maduran 

antes que las hembras. Nigmatullin et al. (2001) clasificaron tres grupos de 

individuos para machos y hembras de acuerdo con la LM, en donde definieron 

tallas como pequeña, mediana y grande y no mencionan que las hembras fueran 

más grandes que los machos en los tres grupos. La longevidad de los tres grupos 

es ~1 año, aunque individuos de tamaño grande (> 750 mm de LM) pueden 

alcanzar una longevidad de 1.5 a 2 años.  

 

 Para los análisis de captura estructurada por edades se reportan 

estimaciones de cantidades biomasa y manejo soportados por datos que están 

organizados de manera mensual. Comparativamente, el procedimiento más 

comúnmente aplicado para llevar a cabo el manejo a corto plazo de la pesquería 

del calamar gigante está basado en modelos de depleción (Beddington et al., 

1990; Royer et al., 2002). La ventaja del modelo CAGEAN-JS es que el manejo 

del stock del calamar gigante se realizó utilizando toda la información que se tenía 

disponible para la pesquería, incluyendo las diferentes flotas que operan en el 

área del Golfo de California, la edad y crecimiento, la captura y las tasas de 

captura (CPUE). Las estimaciones previas de biomasa estuvieron espacialmente 

limitadas a regiones específicas tales como puntos pesqueros a las afueras de 

Guaymas, Sonora o Santa Rosalía, Baja California Sur (Nevárez-Martínez et al., 

2006; 2010). 

 

Los cambios en la biomasa total y vulnerable fueron evidentes en tres 

ocasiones distintas: la primera fue mayo de 2001, momento en el que se identificó 

un evento de reclutamiento en la pesquería, estimando 9.8 x 106 individuos; la 

segunda recuperación de biomasa se estimó durante noviembre de 2001, este 

reclutamiento fue el más importante que se observó en la serie de tiempo y el 

número de reclutas fue de 91 x 106 individuos; el último reclutamiento se estimó 

durante abril de 2002 con un número de individuos de 43 x 106. De acuerdo con 

Hernández-Herrera et al. (1998) y Morales-Bojórquez et al. (2012) el reclutamiento 
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del calamar gigante ha sido estimado en las afueras de Guaymas, Sonora durante 

mayo y junio cada año; de acuerdo con los autores, el reclutamiento rara vez 

anticipa su incorporación a la pesquería en abril (Nevárez-Martínez et al., 2006). 

Este reclutamiento en la zona ha sido estimado y corroborado utilizando varios 

métodos, incluyendo tasas de captura y estructura de longitud de manto (Nevárez-

Martínez et al., 2000; Morales-Bojórquez et al., 2001; Velázquez-Abunader et al., 

2012). Sin embargo, el reclutamiento de noviembre no ha sido previamente 

reportado, este fue observado en las afueras de Santa Rosalía, Baja California Sur 

y fue el más abundante en la serie de tiempo. Los dos picos de reclutamiento 

observados en 2001 en ambas costas de la porción central del Golfo de California 

denotaron la presencia de dos cohortes en este año. Velázquez-Abunader et al. 

(2012), analizaron los cambios en el número de cohortes con base en las 

distribuciones de frecuencia de la longitud de manto, en donde entraron dos 

cohortes en la población del calamar gigante durante 2001 y de 2000 a 2009 la 

presencia de dos cohortes fue común en el Golfo de California, solamente una 

cohorte fue observada durante 2000 y 2006, mientras que tres cohortes se 

observaron en 2003.  

 

En las pesquerías marinas, el reclutamiento usualmente se refiere a la 

primera edad a la cual los individuos son objetivo de captura (Hilborn y Walters, 

1992; Quinn y Deriso, 1999; Haddon, 2001). Boyle y Rodhouse (2005) definieron 

el reclutamiento como el número de individuos que alcanzan un estadio 

determinado del ciclo de vida (e.g., metamorfosis, asentamiento, inclusión a la 

pesquería). Distintas medidas de reclutamiento son válidas y su selección a 

menudo depende de la facilidad de su medición. En esta tesis, el reclutamiento fue 

supuesto para individuos de 5 meses de edad, esta clase de edad fue solamente 

observada durante mayo y junio de 2001, noviembre de 2001 y de abril a 

septiembre de 2002, en este último periodo el pico de abundancia fue en el mes 

de abril y después decreció en número de individuos lo que restó del año. La 

influencia de esta clase de edad fue relevante para el entendimiento de los 
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cambios en biomasa del calamar gigante. Si los periodos de mayo a octubre de 

2001 y de noviembre de 2001 a abril de 2002 son comparados, entonces se 

observa una diferencia notable en la composición de edades de la población. Para 

el periodo de mayo a octubre de 2001 se capturaron las clases de edad de 5 a 15 

meses, sin embargo, las clases de edad de 5 y de 10 a 15 meses fueron 

observadas en el periodo de noviembre de 2001 a abril de 2002, en este lapso la 

pesquería tuvo individuos viejos con abundancia baja, los reclutas de 5 meses se 

capturaron representando una sola cohorte abundante, mientras que las clases de 

mayor edad desaparecieron de la pesquería en marzo de 2002. Velázquez-

Abunader et al. (2012) reportaron la presencia de dos cohortes en el Golfo de 

California durante 2002, la primera con una longitud de manto de 49.5 cm de LM y 

la segunda con 69.9 cm de LM. Las variaciones interanuales en el reclutamiento 

han sido también observadas en poblaciones de calamar tales como Illex 

argentinus, Doryteuthis gahi y D. pealeii (Brodziak et al., 1993; Agnew et al., 1998; 

Beddington et al., 1990). Para D. gigas del Golfo de California (aunque se pueden 

observar dos o más cohortes), la abundancia del reclutamiento es importante para 

definir la intensidad de explotación y tasas de mortalidad por pesca incluso si el 

reclutamiento es fuerte, la explotación y el manejo de la pesquería pueden ser 

implementados suponiendo un modelo compuesto por una sola cohorte 

(Hernández-Herrera et al., 1998). 

 

La flota del calamar gigante es parte de la flota pesquera de arrastre de 

camarón en el Golfo de California; durante los meses de verano comienza la 

temporada de captura de camarón y en consecuencia el esfuerzo pesquero se 

aplica a la misma (Morales-Bojórquez et al., 2001; 2013). Este cambio en las 

especies objetivo causa variación en la mortalidad por pesca a través del tiempo 

para el calamar gigante; en la presente investigación se estimaron valores bajos 

de mortalidad por pesca (F <0.1) durante el verano de 2001 y 2002, ya que el 

calamar gigante es capturado principalmente durante otoño y primavera en el 

Golfo de California (Morales-Bojórquez et al., 2001). Este decaimiento en la 
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mortalidad por pesca no necesariamente significa un bajo nivel de biomasa, por 

ejemplo durante el verano de 2002 la biomasa total mensual superó 35,000 t. 

Estos valores relativamente constantes de biomasa total pueden ser atribuidos a 

los reclutamientos observados en noviembre de 2001 y de abril a septiembre de 

2002. En contraste, el reclutamiento de mayo de 2001 no pudo mantener niveles 

constantes de biomasa y de esta manera, tuvo un declive de 45,347 a 19,704 t 

(octubre de 2001) durante este decaimiento la mortalidad por pesca cambió de F = 

0.178 (mayo de 2001) a F = 0.091 (septiembre de 2001) incrementando a F = 

0.239 (octubre de 2001). El rango de los niveles de reclutamiento estimado para 

D. gigas muestra cómo reacciona la pesquería ante la variabilidad en el 

reclutamiento.  

 

Mediante el análisis de captura estructurado por tallas, específicamente a 

través del uso del modelo CASA (Sullivan et al., 1990), fue posible estimar los 

diferentes parámetros poblacionales del calamar gigante del Golfo de California. 

Se pudo observar variación en la abundancia por clase de talla, observando entre 

366,000 y 638,000 individuos entre las diferentes temporadas de pesca 

analizadas. La variabilidad observada puede ser explicada por la variación en los 

eventos de reclutamiento; Nevárez-Martínez et al. (2010), encontraron un 

decremento importante en el reclutamiento para los periodos de 2004-2005, lo 

cual es coincidente con el periodo de menor abundancia observado en nuestro 

análisis. Por otro lado los autores estimaron altos valores de reclutamiento para la 

temporada 2002-2003, que fue cuando se observó un mayor número de individuos 

en las capturas. La composición por tallas de la captura también mostró variación 

a través de los periodos estudiados, aunque principalmente se observó que 

durante 2002-2003, 2004-2005, 2005-2006 y 2007-2008, la captura estuvo 

dominada por individuos entre 60 y 80 mm de LM; esto pudiera ser explicado por 

la variabilidad en el crecimiento individual de la especie (Nevárez-Martínez et al., 

2006). Debido a que el modelo CASA incorpora una función de crecimiento 
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estocástica, esta variabilidad existente es tomada en cuenta y por lo tanto se 

obtienen estimaciones más precisas de los diferentes parámetros poblacionales. 

 

La presencia de múltiples cohortes presentes en la población de calamar 

gigante ha sido reportada para la parte central del Golfo de California. Morales-

Bojórquez et al. (2001), identificó mediante el análisis de la captura por unidad de 

esfuerzo (CPUE) tres cohortes para el periodo de pesca de 1995-1996 en 

Guaymas, Sonora. Velázquez-Abunader et al. (2010), encontró la presencia de 

tres cohortes para el periodo comprendido entre 1997 y 2008; por otro lado 

Morales-Bojórquez y Nevárez-Martínez (2002) y Morales-Bojórquez et al. (2008), 

concluyeron que la población de calamar gigante estaba compuesta por múltiples 

cohortes. Velázquez-Abunader et al. (2012), encontraron entre 1 y 3 cohortes 

durante el periodo entre 2000 y 2009. En nuestro estudio durante 2003-2004 y 

2006-2007 fue evidente la presencia de dos y tres clases de talla en la 

composición de las capturas, esto puede ser explicado por estas diferencias en el 

número de cohortes. Sin embargo, se reconoce que para las 6 temporadas de 

pesca analizadas fue más común la presencia de una sola cohorte. Hernández-

Herrera et al. (1998) encontraron con base en la distribución de frecuencia de 

tallas del periodo de noviembre de 1995 a noviembre de 1996, que la captura de 

calamar gigante desembarcada en el puerto de Guaymas, Sonora, se obtuvo por 

la explotación de una sola cohorte y estimaron que ésta se reclutó a los seis 

meses de edad; los autores mencionan que esta cohorte que se presenta en mayo 

es la que soporta la pesquería para toda la temporada.  

 

Mediante el uso del modelo CASA fue posible hacer estimaciones del 

reclutamiento del calamar gigante y de la tasa de explotación; metodológicamente 

este enfoque fue adecuado para hacer una reconstrucción de las capturas de la 

especie y por lo tanto podría ser adecuado para el manejo del recurso.  
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En el presente estudio se analizaron metodologías ampliamente utilizadas 

en el manejo pesquero de otros recursos pesqueros y se propusieron para su uso 

en los datos existentes de la pesquería de calamar gigante del Golfo de California 

y que arrojan estimaciones poblaciones tales como, sobrevivencia, reclutamiento, 

crecimiento tamaño poblacional y estimaciones de cantidades de manejo como 

biomasa total, biomasa vulnerable, mortalidad por pesca, tasa de explotación. 

Ambos procedimientos, el método estructurado por edades (CAGEAN) y el 

estructurado por tallas (CASA), fueron adecuados y se ajustaron de manera 

robusta a los datos del calamar gigante, para las temporadas analizadas. El elegir 

el mejor método para la correcta evaluación del recurso es una tarea que debe 

analizarse tomando en cuenta la cantidad y la calidad de información que se tenga 

disponible, ya que esta será la que alimentará los modelos y por lo tanto de esta 

dependerá que las estimaciones sean lo más robustas posibles. 
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9. CONCLUSIONES  
 

D. gigas del Golfo de California exhibe un patrón de crecimiento asintótico 

descrito por el modelo general de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0).  

 

El modelo general de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0), fue útil para describir el todo el 

ciclo ontogenético del calamar, el cual incluyó organismos de 1 a 450 días de edad 

(paralarvas, juveniles, reclutas y adultos reproductores).  

 

Se identificó que el modelo general de Schnute (ρ ≠ 0, η ≠ 0), es más 

eficiente en ambos sexos, ya que fue más flexible en estimar múltiples parámetros 

tales como la edad de inflexión en el crecimiento (162 días), talla a la edad de 

inflexión de crecimiento (299.5 mm LM) y un límite asintótico (859 mm LM). Los 

grupos de datos (estadios tempranos y adultos) fueron útiles para analizar de 

manera integral el patrón de crecimiento de la especie. 

 

 El análisis de datos estructurado por edades reveló un evento de 

reclutamiento durante noviembre, correspondiente a más de 90 millones de 

individuos no vulnerables en la pesquería (F=0.002); este reclutamiento era 

previamente desconocido. 

 

El modelo CAGEAN-JS fue capaz de estimar la variabilidad mensual de la 

biomasa total y vulnerable, picos de reclutamiento, cambios en la mortalidad por 

pesca y cambios en la supervivencia a lo largo de una serie de tiempo.  

 

A partir del modelo CAGEAN-JS fue posible detectar variación en la 

mortalidad por pesca, encontrando bajos valores durante los meses de verano, 

principalmente durante los meses en los que la flota se enfoca en la captura de 

camarón; aunque durante el mismo periodo se detectaron niveles altos de 

biomasa debido al ingreso constante de nuevos reclutas. 
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El modelo CASA fue capaz de identificar la variabilidad en los picos de 

abundancia de la población del calamar gigante del Golfo de California, asociados 

probablemente a la presencia de entre una y tres cohortes, aunque se reconoce 

que fue más común la presencia de una sola cohorte en el periodo analizado.  

 

El modelo CASA permitió observar una alta variabilidad en el número de 

reclutas que se incorporaron a la pesquería del Golfo de California durante las 

temporadas analizadas. 

 

A partir del análisis de la captura estructurada por tallas, fue posible 

detectar cambios en la tasa de explotación  a través del tiempo y a lo largo de las 

diferentes clases de tallas; siendo el intervalo de 65 a 75 mm de LM, la clase de 

talla con mayor presión de pesca. 
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ANEXO I. Parámetros e intervalos de confianza estimados mediante simulaciones de Monte Carlo para diferentes 
modelos de crecimiento ajustados a hembras de D. gigas. 

 

Modelo Parámetro Valor Promedio E.E. C.V. Sesgo %Sesgo 
I.C. 

inferior 
I.C. 

superior 

 
ρ 0.008 0.008 3.3E-04 0.039 5.500E-04 6.490 0.008 0.009 

 
η 0.143 0.114 0.016 0.142 -0.028 -24.572 0.082 0.145 

Schnute λ1 3.349 3.462 0.056 0.016 0.113 3.264 3.350 3.574 
(ρ≠0,η≠0) λ2 830.933 825.968 11.977 0.015 -4.965 -0.601 800.802 847.147 

 
τ1 1 - - - - - - - 

 
τ2 450 - - - - - - - 

 
ρ 0.011 0.011 1.3E-04 0.013 -1.5E-05 -0.142 0.010 0.011 

Schnute λ1 3.906 3.933 0.085 0.022 0.027 0.697 3.767 4.092 
(ρ≠0,η=0) λ2 765.829 773.868 8.439 0.011 8.039 1.039 757.292 790.728 

 
τ1 1 - - - - - - - 

 
τ2 450 - - - - - - - 

 
L∞ 800.739 800.809 7.557 0.009 797.092 99.536 785.808 815.537 

Gompertz (L∞) κ 0.011 0.011 1.4E-04 0.013 -5.349 -50283.93 0.010 0.011 

 
µ 157.981 158.047 1.881 0.012 158.036 99.993 154.139 161.388 

Potencial α 0.200 1.605 0.261 0.163 1.404 87.523 1.177 2.198 
β 1.391 0.955 0.032 0.034 -0.436 -45.674 0.892 1.017 

 α 0.415 0.910 0.317 0.348 0.495 54.449 0.285 1.519 
Potencial β 1.273 1.104 0.068 0.061 -0.169 -15.278 1.018 1.338 
extendido δ 3.051 1.552 1.423 0.917 -1.499 -96.546 -3.349 3.248 

 
α 0.072 0.082 0.005 0.067 0.010 12.261 0.072 0.092 

Persistencia β 1.585 1.559 0.013 0.009 -0.026 -1.688 1.535 1.587 

 
δ -4.215 -4.049 0.286 -0.071 0.166 -4.104 -4.641 -3.523 

 
L0 3.690 3.726 0.083 0.022 0.037 0.981 3.551 3.877 

Gompertz (L0) κ 5.380 5.370 0.020 0.004 -0.010 -0.178 5.333 5.410 

 
µ 0.011 0.011 1.3E-04 0.013 -1.6E-05 -0.153 0.010 0.011 
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ANEXO II. Parámetros e intervalos de confianza estimados mediante simulaciones de Monte Carlo para diferentes 
modelos de crecimiento ajustados a machos de D. gigas. 
 

Modelo Parámetro Valor Promedio E.E. C.V. Sesgo %Sesgo 
I.C.  

inferior 
I.C.  

superior 

 
ρ 0.009 0.009 4.9E-04 0.053 6.7E-04 7.046 0.008 0.010 

 
η 0.111 0.076 0.023 0.299 -0.035 -45.929 0.031 0.118 

Schnute λ1 3.378 3.535 0.065 0.018 0.157 4.435 3.398 3.660 
(ρ≠0,η≠0) λ2 776.016 754.265 13.337 0.018 -21.751 -2.884 730.270 780.678 

 
τ1 1 - - - - - - - 

 
τ2 450 - - - - - - - 

 
ρ 0.011 0.011 1.5E-04 0.013 -1.1E-04 -0.984 0.011 0.011 

Schnute λ1 3.703 3.782 0.080 0.021 0.079 2.087 3.617 3.901 
(ρ≠0,η=0) λ2 724.994 728.358 5.643 0.008 3.364 0.462 716.732 739.051 

 
τ1 1 - - - - - - - 

 
τ2 450 - - - - - - - 

 
L∞ 751.603 755.962 7.849 0.010 4.359 0.577 741.030 770.975 

Gompertz (L∞) κ 0.011 0.011 1.5E-04 0.014 -1.1E-04 -0.958 0.011 0.011 

 
µ 151.205 152.372 1.975 0.013 1.167 0.766 148.635 156.368 

Potencial α 0.214 1.635 0.283 0.173 1.421 86.923 1.167 2.262 
β 1.369 0.930 0.036 0.038 -0.439 -47.234 0.865 1.005 

 α 0.437 0.800 0.257 0.321 0.363 45.418 0.252 1.269 
Potencial  β 1.253 1.109 0.068 0.062 -0.144 -13.008 1.040 1.384 
extendido δ 2.982 1.015 1.548 1.525 -1.967 -193.729 -4.635 2.476 

 
α 0.074 0.085 0.006 0.076 0.011 12.947 0.073 0.098 

Persistencia β 1.575 1.547 0.015 0.010 -0.029 -1.849 1.518 1.578 

 
δ -4.190 -4.012 0.313 -0.078 0.177 -4.419 -4.669 -3.454 

 
L0 3.489 3.572 0.081 0.023 0.083 2.331 3.410 3.731 

Gompertz (L0) κ 5.373 5.355 0.021 0.004 -0.018 -0.332 5.313 5.395 

 
µ 0.011 0.011 1.5E-04 0.014 -1.0E-04 -0.916 0.011 0.011 
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ANEXO III. Parámetros e intervalos de confianza estimadas mediante simulaciones de Monte Carlo para diferentes 
modelos de crecimiento ajustados a machos y hembras de D. gigas. 

 

Modelo Parámetro Valor Promedio E.E. C.V. Sesgo %Sesgo 
I.C.  

inferior 
I.C.  

superior 

 
ρ 0.008 0.009 2.6E-04 0.029 -2.5E-04 -2.791 0.008 0.009 

 
η 0.128 0.101 0.013 0.126 0.012 11.480 0.076 0.126 

Schnute λ1 3.330 3.420 0.047 0.014 0.016 0.470 3.333 3.521 
(ρ≠0,η≠0) λ2 804.946 796.113 8.747 0.011 30.732 3.860 777.826 810.319 

 
τ1 1 - - 

   
- - 

 
τ2 450 - - 

   
- - 

 
ρ 0.011 0.011 1.0E-04 0.010 8.1E-05 0.756 0.011 0.011 

Schnute λ1 3.934 3.908 0.069 0.018 -0.027 -0.679 3.782 4.051 
(ρ≠0,η=0) λ2 756.299 753.229 3.753 0.005 -3.070 -0.408 745.792 760.340 

 
τ1 1 - - 

   
- - 

 
τ2 450 - - 

   
- - 

 
L∞ 790.708 786.385 5.296 0.007 -4.323 -0.550 776.669 796.736 

Gompertz (L∞) κ 0.011 0.011 1.0E-04 0.010 8.0E-05 0.743 0.011 0.011 

 
µ 157.692 156.570 1.428 0.009 -1.122 -0.717 153.866 159.441 

Potencial α 0.195 1.465 0.212 0.145 1.270 86.665 1.136 1.965 
β 1.402 1.001 0.028 0.028 -0.401 -40.086 0.947 1.055 

 α 0.422 1.213 0.485 0.400 0.791 65.197 0.656 2.897 
Potencial  β 1.277 1.079 0.060 0.056 -0.198 -18.331 0.956 1.188 
extendido δ 3.250 3.141 1.357 0.432 -0.109 -3.473 0.940 6.219 

 
α 0.075 0.085 0.005 0.055 0.009 10.863 0.076 0.094 

Persistencia β 1.577 1.555 0.010 0.007 -0.022 -1.430 1.535 1.575 

 
δ -4.139 -3.979 0.236 -0.059 0.160 -4.023 -4.472 -3.529 

 
L0 3.717 3.693 0.064 0.017 -0.024 -0.648 3.572 3.823 

Gompertz (L0) κ 5.360 5.362 0.015 0.003 0.002 0.031 5.331 5.391 

 
µ 0.011 0.011 9.9E-05 0.009 7.1E-05 0.661 0.011 0.011 
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ANEXO IV. Número de sobrevivientes de D. gigas por edad y mes estimados en el Golfo de California, México. 
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ANEXO V. Número total de individuos a lo largo de una serie de tiempo por clase de edad de D. gigas. 
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