) e ’“AR

INSTITUTO POLITECNIEO NACIONAL 3 IB L.IIZ’) ¥

CENTRO INTERDISCIPLINARIO DE CIENCIAS MARINAS

ANALISIS DE LAS RELACIONES ENTRE LA PoBLACION PARENTAL
Y EL RECLUTAMIENTO

VICTOR MANUEL GOMEZ MuUNOZ

Tesis DE MAESTRIA

EsPeciaLibaD EN CIENCIAS PESQUERAS

La Paz BCS. Mexico OctuBrE DE 1989



T 0 avg

PIBLIOTEQa

INDICE
RESUMEN ...ceeeeernnnncaeaanaan G4seesseseusssasesssssssessasssssssvannan esna 1
INTRODUCCION .......... asesseasmsssaaaanns vasmcammmaaan sasacncans ceevesnanns &
ANTECEDENTES ....ciicrcieceeaannaccassasscaaaacaceananacaaacanssanamasasacces 7
METODOLOGIA
Revisitn Grafica .ccececccecccecnncanancanaanscscanannnansscansnnnnannanasns 37
AAjuste de CUFVAS c.iccaccneanccececnnancceaansacscanansasecsannsccnaannnsanes I8
Modelos de Produccifn .cceeceeecccieneaececencccnaccnaaancsanscacncannaneasnes 9
Solucidén de la Ecuacidn de Egquilibrio .......... masesssesssssasesseennanns 44
Anomalias del Reclutamientd cc.eceiiiiiinciininieencceenencnccenannnnscaaans 47
RESULTADDS
Revisidn Grifica .cceeccccceccccaacencccnnsancacnancnasncnseas .....; ........ 48
Modelo de Ricker, 48; modelo de Beverton-Holt, 5i; modelo Beverton-
Holt(2); de Cushing, 53; modelo Chapman{(1}), 53; modelo Chapman(2), 35;
modelo Clark-Ricker, 56; modelo Clark-Beverton-Holt, 356; modelo de
Deriso, 5B; modelo de Shepherd, 60; modelo de Gdmez—-MuRoz, 40.
Ajuste de CUIrVAaS cuuveeeacccaccccasccascaansacncnastssasnncanasancannaannss 6%
Modelos de FroduCCidn cccecececcncacecacaaceaacsanasanacccnasasnancannnnnns 70
Implicaciones teéricas, 703 curvas de produccién de 1la sardina de
California, 82.
Anomalias o desviaciones del reclutamiento ...ccaceeanan.. memeasscsssasus 92
DISCUSION wevcccracccncacccnnnnanccenannnn Ctuesascssssmsssssssssasessssnnnnna 99

BIBLIDGRAFIA .ciceniaruenuonsnnenesnnnssssannssasnsnanasnansnsnsanasennns - 110



DN

T ARINAG
RESUMEN S

.0

2w
e E

BIRLTGP ey

Con el objeto de analizar la influencia de la relacion entre la

parentela y la progenie (S/R) en la evaluacion de las pcblaciones explotadas
para su correcta administracion, se revisaron las relaciones funcionales S/R
desarrolladas por Ricker (1954), Beverton y Holt (1957), Cushing (1971),
Chapman (1973), Parrish y MacCall (1978), Deriso (1980), Shepherd (1982) vy
Gomez Munoz (1986a). En el analisis se consideraron los siguientes puntos de
vista: (1) el significado biolégico de sus parémetros y su relacion con los
diferentes tipos de mortalidad natural que se pueded presentar en los
primeros estadios de vida de los peces; (2) los diferentes tipos de medelos
de broduccién que se derivan de cada una de ellas, y (3) su intervencion en
la explicacién y:pronéstico de la variabilidad de los reclutamientos. A
manera de ejemplo se usaron los datos de la sardina de California de Clark vy
Marr (1955) correspondientes al periodo 1932-1950.

No todos los modelos tienen fundamento teérico, y cuando lo tienen, el
ajuste eSPeCifico de un modelo S/R a una situacion real, no indica el
mecanismo biOlbgico responsable de la regulacién de la- poblacién, ﬁues es
posible deducir el mismo modelo S/R a partir de hipOtesis diferentes. Con
base en un analisis gréfico se encontraron cuatro tipos de cwvas S/R que
pueden representar una situacion real; algunas de ellas pueden ser generadas
por el mismo modelo. La diferencia conceptual entre esas curvas se basa en su
capacidad de describir las mortalidades depensatoria o  compensatoria,

reclutamientos maximos y las pendientes en el origen.

Se formaliza y generaliza la metodologia propuesta por Ricker (1958,

1973), Cushing (1973) y Gulland (1977) para simular cwvas de produccién en
equilibrio a partir de una curva S/R . También se generalizan los resultados
de Clark (1974) acerca de las condiciones en la curva S/R que generan curvas

de produccion en ovalo caracteristicas de los colapsos depensatorios.

Para el caso de la sardina de California se encontraron dos tipos de

curvas de rendimiento en equilibrio, uno en forma de domo generado por siete
de los modelos S/R, y el otro en forma de ovalo generado por el resto. Los
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rendimientos maximos sostenibles de la pesqueria calculados a partir de tales
curvas fluctuan entre 155,000 y 250,000 toneladas, muy por abajo de los
rendimientos ‘observ:ados; asimismo, las mortalidades por pesca 6ptimas estan
alrededor de 0.4 y v‘son inferiores a las que se aplicaron en esta pesqueria.
Los resultados vde la aplicacién de este enfoque en la sardina de California y
que son compatibles con los de otros autores demuestran que esta poblacién
sufric un colapéb depensatorio ocasionado por la sobrepesca del
reclutamiento, es decir, por la disminucion de los reclutamientos por el
incremento de la mortalidad en los primeros estadios debido a la baja
densidad de la poblacion parental.

las anomalias o desviaciones de los reclutamientos de esta pesqueria se
calcularon porcentualmente respecto a cada uno de 1os modelos S/R y respecto
a la media, encontr&rdose marcadas diferencias, tanto en los valores de las
anomalias, como en sus propiedades como series de tiempo: se encontraron dos
grandes grupos de modelos S/R en funcion del tipo de ar_ngmalias que generaron
para el caso particular de la sardina, y tres respecto a las propiedades de
los correlogramas de cada serie de anomalias.

Ademas de las diferencias en el tipo de anomalias que cada modelo S/R es
capaz de generar, destaco el hecho de que las anomalias respecto a la media
se distinguen notoriamente del resto, llamando la atencion acerca de la
consideracion gue se debe hacer o no del tamano de la poblacién parental para
describir y explicar las anomal jas de los reclutamientos. Debido a esto y a
pesar de que se encontraron anomali ias exageradamente grandes en los
reclutamientos de la sardina de California, que podrza pensarse que oscurecen

la relacion S/R, la 1nf1uenc1a del tamano de la poblacion parental no resulto
de ninguna manera despreciable.



INTRODUCCION

Diversos autores han abordado de manera general la
problematica de la relacion entre la poblaéién parental y el
reclutamiento (denotada en lo sucesivo comc S/R), y su importancia
en el ambito de la dinamica de poblaciones y la administracion de
pesquerias. Destacan los trabajos de Ricker (1975,1977), Cushing
(1975,1977), Gulland (1983) y Sparre (1986). loé cuales se resumen
en secuencia historica en los siguientes pérrafos. En el capitulo
de antecedentes se tratan al detalle los aspeétos que se abordan

en este trabajo.

La abundancia de una poblacibn que sostiene a una pesqueria
depende en gran medida de los reclutamientos peribdicos de peces
jovenes gue la mantienen en un nivel adecuado, tdnto para la pesca
como para la supervivencia de la poblacibn parental. Esto originé
que en un principio las principales medidas administrativas para
el ordenamiento de las pesduerias se concentraran en asegurar la
reproduccibn y el reclutamiento mediante el cierre’ de las
temporadas de pesca en épocas Y zonas‘adecuadas; o 1la proteccién
de los lugares de desove, eclosion y crecimiento, o bien, mediante
el control del tamano o de la edad de los peces que asegure su

participacion en el desove, por lo menes una vez.

Pronto surgio la duda de hasta donde el reclutamiento de
peces a la pesqueria depende del tamano de la poblacién parental
desovante. La acumulacion de las evidencias cientificas mostraron
que existian fuertes diferencias en el exito reproductivo de un
ano a otro aungue el tamano de la poblacibn parental fuese
suficiente y similar, demostrando que la variacion en las
condiciones ambientales podria dar lugar a grahdes fluctuaciones

del reclutamiento.



La busqueda del tipo de relacion entre la poblac1on parental
Yy el subsecuente reclutam1ento a la pesquer1a o fuerza de la clase
anual, es qn problema central en el estudio de la dinamica de
poblaciones. 31‘ ‘

Debido a QUe en general 1las hembras de 1los peces son
extremadamente fecundas, en un principio se creia que después de
cada tempordda'dgkdesove”era posible reconstruir una poblacion con
una biomasa parehtal muy limitada; sin embargo, en ciertos casos
el tamano de la poblacién parental puede contribuir mas a las
fallas del reclutamiento que el ambiente. Asimismo el tamano de la
porcion mdduf§ "de la poblacion no necesariamente determina
directamente lﬁ'magnitud delkreclutamiento, pudiendo ocurrir que
'grandes poblaéibhes parentales generen bajos reclutamientos debido
a fenomenos de ~competencia intraespecifica (entre los mismos
huevos o larvas, 0 entre adultos y juvenileg), competencia
1nterespec1f1ca cuando sé traslapa el nigho ecolégico de 1la
especie con el de otras, dep{edacién a traves de un estimulo
.generado por la abundancia excesiva de presas, incluyendo el
canlballsmo eJerc1do por los adultos sobre log juveniles o sobre
los individuos en los pr1meros estadlos de su ciclo de vida. Lo
anterior tamb1en,se relaciona con la capacidad del medio para
mantener una cantidad limitada de reclutas, se puede tambien
iﬁplicar 'un proceso de regulacion de la especie que dependa de la
poblacibn parentél en la etapa en que se generan reclutamientos
por debajo de la QUe tolera el ambiente, pues una vez que' se

v

sature no seria posible 1ncorporar mas reclutas,
1ndepend1entemente del tamano de la parentela, Todos los fenomenos
de esta indole actuan como mecanismos naturales de regulac1on de

la especie, que a fin de cuentas se traducen en diferentes tasas
de mortalidad en los primeros estadios de los peces.



El estudio de las implicacicnes de la - mortalidad

denso-dependiente en los primeros estadios de desarrollo de los
peces, enfocado pricipalmente a la explicacién de la relacion
entre la parentela y la progenie, ha generado una considerable
produccion cientifica en los ultimos 50 anos. La mayor parte de
los trabajos tratan sobre la determinacion de una relacion
funcional o) paramétrica entre la poblacién parental y el
reclutamiento, y sus posibles consecuencias en la estimacion de la
produccién en equilibrio. Sin embargo, la gran variabilidad del
reclutamientc en terminos del tamano de la poblacion parental que
lo genera, ha sido el denominadcr comﬁn en la mayoria de los
ejemplos que se han abordado, desalentando a muchos autores a usar
tales relaciones funcionales para proponer medidas administrativas
de los recursos pesqueros, Y motivando a otros a 1incorporar
parémetros ambientales en tales relaciones. Existen tambien
interesantes modelos no paramétricos que se han desarrollado con
el objeto de explicar la relacion poblacibn parental-reclutamiento

desde un punto de vista probabilistiéo.

Actualmente hay una fuerte corriente de investigacién
dedicada a estudiar la variabilidad del reclutamiento a partir de
estimaciones de abundancia y mortalidad en huevos y larvas en
relacion con algunas variables abioticas. Durante la ultima decada
se han generado nuevos modelos para explicar la relacion funcional
entre la parentela y la progenie, y recientemente se ha demostrado

la existencia de este tipo de relaciones en pesquerias tropicales.

Ante la vigencia de la problemética planteada y 1la gran
diversidad de enfogues para abordarla, el presente trabajo se
plantec con el propésito general de discutir el uso de las
relaciones S/R en la evaluacion de las poblaciones explotadas para

SUu correcta administracion.



Se analizan doce relaciones funcionales entre la poblacibn
parental y el reclutamiento, considerando: (1) el significado
biolégico de sus parémetros Yy su relacion con los diferentes tipos
de mortalidad natural que se pueden presentar en los primeros
estadios de vida de los peces; (2) los diferentes tipos de modelos
de produccién qgue se derivan de cada una de ellas y sus posibles
consecuencias en la generacién de medidas de administracion
pesquera, y (3) su intervencion en la explicacién 4 pronéstico de
la variabilidad de los reclutamientos. Se toman como ejemplo los
datos de 1aipesqueria de la sardina., de California, Zardinops
vagax, de Clark vy Marr (1955), correspondientes al periodo
1932w1950} este ejemplo se justifica por la proximidad de esta
pesqueria Yy el hecho de que importantes poblaciones de dicha

especie se esten actualmente explotando en Mexico.



ANTECEDENTES

El termino "stock", ampliamente utilizado .en la literatura
sobre biologia pesquera, no és una palabra aceptada en nuestro
idioma. En este trabajo se usa “poblacibn pafental".. Para muchos
propésitoa de las evaluacion  de poblaciones, la eleccion Y
definicion de una unidad de . poblacién .parontall puede  ser
meramente operacional, dependiendo de los modelos que se vayan a
"hsar. los problemas que me . intentan resolver, y el volumen y
detalle de la informacion disponible (Gulland, 1983). Para el
estudio de la relacion S/R la definicion de poblacién parental
dada por Cushing (1975) resulta apropiada: ”poblacién parental es
"una unidad poblacional que tiene solo una area de desove a la cual
los adultos regresan ano tras ano y que esta contenida dentro . de
';'los sistemas de corrientes usados por la poblacion parental para
mantenerse dentro de la misma area goograticq“.

Desde un punto de vista mas general, se puede decir que la
unidad de poblacién parental es un grupo de peces que puede ser
tratado como unidad homogénea e independiente, esto es, que las
posibles diferencias e intercambios con otros grupos pueden ser
ignorados sin hacer que las conclusiones alcanzadas se aparten de
la realidad (Gulland, 1983).

- El movimiento de los peces durante su ciclo de vida desde las
zonas de desove a las de crianza y crecimiento, de estas a las de
alimentacion y crecimiento, Yy el regreso hacia las de
reproduccion, tambien sirve de referencia para establecer una
unidad de poblacién parental cuando este tri&ngulo 86 realiza
dentro de una area geogr&tica especitica Yy bien delimitada
(Cushing, 1975). Dentro de areas pequenas en las que los
individuos estan sujetos a condiciones promedio, algunas

Los nombres de los conceptos importantes ee indicaran con negritas cada
vez que se defina el significado que mse les dara en eete trabajo.



diferencias en el comportamiento de los indiyiduou 0o entre laa
zonas que habitan pudieran ser ignoradas; esto no parece ser
razonable en grandes areas de distribucion pues dentro de una
especie puede haber diferencias bien marcadaw y consistentes.

La recuperacion y mantenimiento de las poblaciones depende
primordialmente de la fuerza de la clase anual o reclutamiento, e=s
decir del numero de peces jovenes de una cohorte o clase anual que
se incorporan a la porcién adulta de la poblacién. que su vez esta
fuertemente relacionada con el exito reproductiveo de la especie en
cada temporada de desove (Sparre, 1986). ’

El conocimiento de los procesos reproductivos es usado en
ocasiones para explicar grandeé fluctuaciones en abundancia
debidas a fallas en la. supervivencia de los primeros estadios. Por
ejemplo, una caracteristica de algunas de las especies mas
fecundas es que ellas fluctuan mas en su abundancia que las menos
fecundas, y frecuentemente se analiza si tales fluctuaciones son
debidas a causas naturales o a los efectos de la peasca (Royce,
1972).

El problema de la relacion entre la parentela y la progenie
se define como el grado en que el reclutamientd. depende de la
-densidad o abundancia de la poblacibn parental (Gulland, 1983;
Sparre, 1986). )

La caracteristica mas obvia del patron de reclutamiento en la
mayoria de las poblacicones es que adolece de una relacion evidente
con la abundancia de la poblacibn parental, e incluso es mas claro
que la fuerza de una clase anual esta determinada por los factores
ambientalea'que afectan a los peces durante sus primeros estadios
de vida. Sin embargo, la intensidad del reclutamiento no puede ser
completamente independiente de la abundancia de la parentela, pues
la poblacion parental determinara una distribucion de posibles



reclutamientos y el reclutamiento efectivo sera seleccionado por

los factores ambientales (Gulland, 1983).

A pesar de que en un principio se creia que gracias a la gran
fecundidad de 1la mayoria de los peces, era posible recuperar las
pdblacionea parentales con una biomasa parental limitada, y que
las caracteristicas del ambiente abiotico eran las que,
indepandientemente del tamano de la‘poblacién adulta, determinaban
.la auparv1Vanid en el periodo de huevo a recluta, Pauly (1984)

" menciona que los trabajos realizadoms en las decadas de los anos
sesentas y setentas wsugieren que muchas poblaciones muestran
relaciones entre la parentela-y la proggnio. :

La sobrepesca del reclutamiento ocurre cuando el tamano de la
poblacién parental se reduce a un nivel en el que el reclutamiento .
producido esta muy por debajo de 1los generados por poblaciones
parentales mayores (Gulland, 1983; Sparre, 1986). La sobrepesca
del reclutamiento ha sido la causa de la mayoria de los colapsos
que han tenido muchas poblaciones parentales de peces (Murphy,
1966; Pauly, 1984). Segﬁn Cushing (1977), se ha demostrado que la
'pesca es la causa de la tendencia descendente en las series de
tiempo de los reclutamientos.

Los cuatro tipos de relaciones S/R que se han reconocido son
(Pauly, 1984): (1) el reclutamiento se incrementa continuamente
hacia una asintota; (2) el reclutamiento se incrementa  en
proporcién a  una potencia de la biomasa parental o del numero de
huevos depositados; (3) el reclutamiento se incrementa hasta un
maximo a niveles intermedios de la poblacién parental, decreciendo
entonces al aumentar la parentela; (4) las que se convierten en
relaciones S/R en sentido estricto, conforme a los puntos
anteriores, despues de remover los efectos simultaneos de los
factores ambientales.



Ricker (1975) comenta algunas caracteristicas deseables en
una curva S/R: (1) debe iniciarse en el origeﬁ, pues si no hay
adultos no hay reproduccibn, (2) no debe caer al eje X en niveles
altos de la poblaczon parental pues ‘no parece posible que la
,reproduccxon pudiera ser eliminada completamente en altas
" densidades; (3) la tasa de reclutamiento, definida como el
cociente R/S, deber1a decrecer cbntinudmente al  incrementar la
poblacion parental; (4) el reclutamiento debe exceder el nivel de
la parentela sobre alguna parte del 1ntervalo de 1la poblacibn
parental (cuando son medidos en unidades equivalentes), pues de
otra manera la poblacién parental no podria persistir.

Los modelos con 1los que se ha intentado explicar la
dependencia del reclutamiento, en terminos ddi tamano de la
poblacibn parental, se pueden considerar, en general de tres
tipos: (1) los que generan curvas S/R o modelos paramotricoa. esto
.e3, relaciones funcionales en sentido estricto entre la abundancia
de la parentela Yy de la progenle. (2) los que 1nc1uyen variables
ambientales en una relacion funcional S/R, referidos como modoloa
c¢on variables ambientales:; y (3) los que plantean la relacion S/R
desde un punto de vista probabilistico o modelos no-parametricos o
estocasticos. De los modelos del pfimer tipo, ohjeto de estudio de
este trabajo, se encontraron 12 relaciones funciénales} debidas a
Ricker (1954), Beverton y Holt (1957), Cushing (1971), Chapman
(1973), Parrish y MacCall (1978), Deriso (1980), Shepherd (1982) Y
Gomez Munoz (1986).

La primera teoria sobre la generacion del .reclutamiento en
terminos de la. parentela fue escrita por Ricker (1954), quien
considero que  la poblacibn se estabiliza :por medio del
canibalismo. La mortalidad compensatoria o denso-dependiente es
uno de los mecanismos que no permiteﬂ que una poblacién crezca
indefinidamente, aumentando la mortalidad cuando se incrementa la
poblacién (Royce, 1972; Clark, 1974). Ricker sgpuso que en la
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, poblaqién parental madura no ocurre mortalidad compensatoria,

';‘basado en que los peces en sus primeros estadios de vida son mas
.vulnerables y'por lo tanto ofrecen mas oportunidades para’ que se
manifiesten los efectos de la compensacién. Al establecer qhe la
‘abundancia de los depredadores es proporcional a la tasa
iﬁstantaneg de mortalidad de la presa y que todas las demas causas
de mortalidad son independientes de la densidad, Ricker dedujo el
siguiente modelo que genera una curva S/R en forma de domo:

z =W ea(l—w) . (1)

donde z-R/Rr, w-S/Sr, a-sr/%m' 8 Yy R representan la poblacién
parental y reclutamiento reSpectivam?nte, Sr-Rr es el nivel de
" reemplazamiento y Sm es la poblacion parental gque produce el
maximo reclutamiento.

Beverton y:Holt (1957) dedujeron el modelo de Ricker basados
en la suposicién de que la edad a partir de la cual las larvas se
liberan de las mas fuertes causas de mortalidad como la
depredacién,;depende inversamente de la cantidad de alimento
ingerido, qde a su vez depende de la densidad inicial de los
huevos. La expresibn que encontraron, algebraicamente equivalente
a (1), es:

R - ASe 3% | - 2)

Los par&metros Ay B estan asociados a la mortalidad
denso—independiente Y compensatoria . respectivamente. La
importantancia de tal deduccion radica, pof un lado, en el hecho
de que pr&cticamente fue hecha simultaneamente al desarrollo
original del modelo (segﬁn lo aclaran los autores) y, por otro,
que la expresién (2) resulto ser la forma mas usual del modelo.
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Beverton y Holt (19357) desarrollaron otro modelo 8/R
resolviendo la siguiente ecuacion diferencial de la abundancia Nt
de una cohorte, entre los limites de integracion t=0 (cuando la
abundancia'ea el n&maro inicial de huevoa N;) y la edad de
reclutamiento tr:

N . _mnN o (3)
dt '

al suponer que la mortalidad hatural M esta desglosada en la
forma:

M=M+M N (4)

donde ha es el componente denso-independiente y M, es el
denso-dependiente o compensatorio, pues su contribucion a la
mortalidadlnatural depende de la abundancia N, de la cohorte a
cualquier edad entre los estadios de huevo hasta recluta. En estas
condiciones, la solucion de la ecuacion diferencial (3) genera el
modelo: '

R o= 2 ()

AS +B

‘'La curva S/R descrita pof la expresién ‘(5) es creciente Yy
asintotica al valor maximo 1/A, que se interpreta como la maxima
cantidad de reclutas que el medio puede soportar. En este caso el
par&metro A es el asociado con la mortalidad compenéatoria y B con
la denso-independiente. '

Harris (1975) mostro que la expresion (2) tambien es el
resultado de resolver la ecuacion diferencial (3) desglosando la
mortalidad natural entre los estadios de huevo y recluta en la
forma: '

12



M- F& + k’N; | ' o | (6)

donde ahora k es el componente poblacion parental-dependiente o
"atocdeependiente“ (segﬁn fue definido por'Harris, 1973) o Dbien
'dependiente del numero inicial de huevos. Ademas muestra
explicitamente la relacion entre los par&metroa de los modelos de
.Ricker y de Beverton y Holt con «, Na, Ng Y k (que en los sucesivo
lamaremos coeficientes naturales); para el modelo de Ricker se
tiene:

-Mt tr

A=ae Y B=akt A (7)

Yy para el modelo de Beverton y Holt:

M, Mt R
A=— (e - 1) y B = — (8)
o .
1
donde o = Ne es la fecundidad media o numero de huevos por
S

individuo.

Las relacidnés-runcionales (2) y (5) han sido consideradas
como los modeloa_,cl&éicos entre la poblacibn desovante y el
subsecuente reclutamiento, y en consecuencia han sido ampliamente
estudiadas y aplicadas. Ricker (1973) realiza una tabulacion de
todas las derivaciones importantes de ambas curvas S/R, como por
ejemplo el valor del reclutamiento maximo, el nivel de poblacién
parental que lo genera, el nivel de reemplazamiento, la capfura en
equilibrio, el rendimiento maximo sostenible, etc.

Beverton y Holt (1957) modificaron el modelo de Ricker con el

objeto de explicar la relacion entre la densidad de los adultos Y
el reclutamiento del eglefino del Banco Georges bajo la auposicién
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de que la mortalidad causada pbr la depredacién es ejercida 'por

'los mismos adultos haciendé dicha mortalidad proporcional al

numero inicial de huevos. El modelo resultante es:

"(.-00-3) ’ (9)

R=ASoe

donde los par&metroa no son interpretados por los autores ni
congideran que el mecanismo descrito por este modelo 8sea el
verdadero, a pesar de que logran un buen ajuste a los datos.

Cushing (1971) analizo relaciones S/R en salmones, clupeidos,
pleuronéctidos Y gadidos con ¢l modelo:

‘Renag" ' (10)

donde B es un indice de denso-dependencia. El 'modelo no tiene
fundamento teorico Yy solo lo uso para comparar el indice entre los
grupos de peces mencionados y encongré que estuvo inversamente
relacionado con la raiz cubica de la fecundidad, concluyendo que
la denso-dependencia esta ligada a la distancia que hay entre los
huevos y las larvas en el mar,.

Chapman (1973) analiza enfoques teoricos diferentes a los
empleados hasta entonces para derijvar modelos S/R Y a manera de
ejemplo deduce el modelo de Ricker, el de DBeverton .y Holt (aos
veces, es decir, a partir de dos enfoques distintos entre 8i Y
diferentes al empleado por Beverton y Holt), otro modelo
asintotico similar al de Beverton y Holt, y dos nuevos modelos. La
contribucion teorica de Chapman es notable porque ademas de
plantear nuevos enfoques, utiles para abordar una relacion S/R,
demuestra que el mismo modelo puede responder a diferentes
suposiciones teoricua que gobiernan el proceso; por ejemplo, en un
principio se penso que el modelo de Ricker era aplicable ‘solo a
poblaciones reguladas por medio del canibalismo, y como se vio
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arriba, las deducciones de Beverton y Holt (1957) y de Harris
(1975) ae ese modelo se derivaron de otras hipétesis. Chapman
(1973) deduce el modelo de Ricker suponiendo que el tiempo que los
individuos de 1los  primeros estadios pasan en una situacion

vulnerable es proporcional a su numero inicial Yy que durante ese
tiempo, la tasa de mortalidad es constante.

Otro enfoque que establece - Chapman (1973) es el de la
territorialidad: cuando el incremento de 1la poblacién parental
induce a algunos miembros de la poblacién a ocupar nichos menos
favorables., disminuye la supervivencia de los juveniles en tales
nichos. Para cada funcion decreciente que describa algebraicamente
la supervivencia‘en terminos del empobrecimiento de los nichos se
tendra un modelo S/R diferente, de modo que teoricamente este
enfoque generaria‘una familia de curvas S/R. Para una eleccion
particular de la mencionada funcion de supervivencia, Chapman
deduce un mddelo aéintético gimilar al de Beverton y Holt, y para
otra, deduce el propio modelo de Beverton y Holt, aunque no tiene
elementos para decidir cual de las dos funcidnes de sgupervivencia
usadas se deberia elegir.

Chapman (1973) menciona que muchos autores han enfatizado 1la
importancia de la alimentacion en el kpfoceso de la denso-
dependencia y establece las hipétesia de un modelo S/R que el
desarrol;é para las focas: (1) el peso ganado pof los cachorros’ es
proporcional al alimento ingerido por las hembras que los crian
descontando _ la energia requerida para su mantenimiento Y
movimiento; (2) el.area de alimentacién, es proporcional a la
poblacion; Y (3) la probabilidad de supervivencia es proporcional
al alimento ingerido. El modelo derivado de estos supuestos es:

R=As¥_-pst , (11)



Chapman (1973) también establece hipétpsis _qQue sirven para

generar modéios S/R incorporando directamente el efecto de la
limitacion de alimento: (1) la tasa de mortalidad en los primeros
estadios depende de alguna forma de la fuente de alimente, y (2)
la tasa de disminucion del alimento disponible es proporcional al
producto del numero de individuos por la cantidad misma de
alimento, esto es:

Sﬂ--ugtnp) y aF & ¢ NF (12)
dt dt

donde g(N.F) es la tasa de mortalidad natural de los primeros
estadics en funcion de la abundancia N y la cantidad de alimento
F. ¥ ¢ es una constante.

Cuande Chapman (1973), por ‘simplicidad.x usa el caso
particular siguiente:

gIN.F) = =g e F y i% --cN a3
deduce el modelo: M | |

A

w

(14)

R e
- c 8

1 + e

mie |+

Sin embargo, ese autor encontro que la dificultad de resolver
las ecuaciones (12) para diferentes aituaciones hace que este
enfoque no sea muy fructifero para la generacién de modelos 8/R;
generalizo la idea del modelo de la expresion (11) sobre las
limitaciones que el alimento impone al crecimiento  individual en
peso, a saber: (1) la tasa de crecimiento es proporcional a alguna
funcion decreciente de N y (2) la tasa de mortalidad es constante
durante tal periodo de vulnerabilidad. Con este enfoque deduce el
modelo de Beverton y Holt al suponer que la tasa de crecimiento
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disminuye inversamente con la abundancia. Chapman (1973) concluye
finalmente que tambien este ultimo enfoque conduce a ecuaciones
diferenciales muy dificiles de resolver.

En la misma ‘linea de involtigndién que la presentada por
Chapman (1973);'ad puede considerar el trabajo de Shepherd vy
Cushing (1960), en el que deducen el modelo de Beverton y Holt de
la expreaién (5) bajo la hipétesia de que el crecimiento de las
larvas depende de la disponibilidad de alimento, y debido a que su
vulnerabilidad a los depredadores esta en funcion del tamano de la
' ‘larva, su mortalidad tambien depende del crecimiento; en este caso
los parametros del modelo tienen una interpretacion particular,
pués uno de elloé esta relacionado directamente coh41a mortalidad
causada por los depredadores y el ot}o con la abundancia del
alimento de las larvas. '

Clark (1974) explora las conéecuoncias de la hipétesis de que
la formacion de cardumenes es un medio efectivo para reducir la.
depredacxon. problema que cae en el contexto de la mortalidad
denso-dependiente, debido a que la supervivencia se incrementa con

el tamano de los cardumenes, hasta cierto limite, y las pérdidna
‘debidas a la dépredacién serian mayores a niveles Dbajoa de
poblacion. La hipotesis implica depensacion en la relacion S/R en
el sentido como la definen Larkin et al.(1964): conjunto de

' mecanismos que incrementan las tasas de mortalidad a bajos niveles
de la poblacion parental.

Clark (1974) establece qqg' la depenaecién gera critica
cuando la fertilidad media sea ‘'demasiado pequeﬁa para,
contrarrestar la mortalidad a bajos niveles de poblacion donde la
formacion de cardumenes es ineficiente,

El analisis de Clark (1974) sugiere que el colapso repentino
~de una poblacién puede suceder en la explotacién de especies que
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forman cardumenes y qQue normalmente estan sujetas a una fuerte

depredacion. Tales colapsos pueden resultar 'directamente de la
sobrepesca del reclutamiento, llamados colapsos depensatorios, . o
indirectamente como resultado de las fluctuaciones inducidas por
el ambiente saobre una poblacibn explotada que ha reducido
gsignificativamente su capacidad de volver a su eatado original.

Clark (1974) demuestra teoricamente que los colapsos
depensatorios solo we presentan cuando 1la curva S/R muestra
mortalidad depensatoria. que se oberva como una concavidad cerca
del origen, cuyo punto de inflexion corresponde al nivel critico
de 1la poblacibn parental, ya que al reducir su abundancia por
debajo de el sobreviene el colapso.

Clark (1974) menciona que mientras no se conozcan los
mecanismos que originan los colapsos y que tanto se pueden
atribuir a la pesca, los criterios de administracion due ge
propongan no pueden ser confiables. Clark comenta que la
excepcional fecundidad de 1la mayoria de los peces  solamente
incrementa la dificultad para comprender la ocasional y repentina
desaparicién de grandes poblaciones.

Con el objeto de determinar si las hipotesis de Clark (1974)
pueden mejorar la relacion S/R en una poblacion parental que ha
sufrido fallas en sus reclutamientos, Parrish y MacCall (1978)
incluyen un termino depensatorio en los.modeloa de Ricker y de
Cushing y definen el modelo "Clark-Ricker"

R=AS e ™¥ g% (15)

-y el modelo "Clark-Cushing"

-C/8

R=AS® (16)

18



En las expresiones (15) y (16), ‘los parametros Ay B siguen
teniendo el mismo significado que en los modelos originales, y el
‘ par&metro C sera el relacionado con la mortalidad depensatoria al
generar una concavidad cerca del origen en la curva S/R.

Aunque Parrish y MacCall (1978) no lo incluyen, an&logamente
ge puede tambien definir el modelo "Clark-Beverton-Holt": '
s e—dlﬂ
AS +0B

R = (17)

Bajd la hipétesis de que los reclutas estan sujetos a una
limitacion de presas y a competencia intraespecifica, Deriso
(1980) desarrolla el gsiguiente modelo que generaliza los modelos
de Ricker y Beverton-Holt (expresibn 5):

Rw —RPS | (18)

(1 + B €

Schnute (1983) presenta un analisis mas completo de dicho
modelo mediante la siguiente expresi&n algebraica equivalente a la
original:

R=AS (1 -BcCs5)¥®

(19)
para demostrar las siguientes implicaciones que muestran cuatro

modelos S/R derivados de sendos casos particulares de la expresién
. (19):

B=0 0 C=-w » R=AS
C =-1 -« R=AS/ (1+BS)
C=0 #» R=ASe ™
C=1 + R=AS (1-BS)
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La ultima de estas implicaciones es la derivacion de un

modelo S/R parabélico que Schnute (1985) atribuye a Schaefer
(1954), quien presenta una relacion de ese tipo entre la tasa de
incremento anual de la poblacién y la abundancia ‘media de la
misma, aunque el autor no la maneja explicitamente como una
relacion S/R.

En Shepherd (1982) se presenta el siguiente modelo S/R que el
autor propone como una generalizacién enteramente algebraica del
modelo de Beverton Holt mediante la inclusion de un par&metro
exponencial:

R-...__A_..g_._c (20)
1 + (B 9)

Ademas, la relacion funcional anterior genera curvas S/R agl
tipo de Ricker para C > 1, y similares a las del modelo de
Cushing para 0 < C < 1.

En Gomez Munoz (1986) se plantea de nuevo la ecuacion
diferencial (3) para generar una relacion general S/R mediante la
agrupacién de los componentes denso-dependiente M2 Y poblacibn
parental-dependiente k de las expresiones (4) y (6) en el
_eiguiente desglose de la mortalidad natural en los primeros
estadios de vida de los peces:

M-M‘-rkNo-erN‘ (21)

donde-Mi sigue giendo el componente densb-independiente, N; el
numero inicial de huevos y N, la abundancia de la cohorte a la
edad t; en estas circunstancias la solucion de la ecuacion
diferencial es el modelo:

eamm———

1+DS+AESe "™
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donde D - B C -AE &7° y los par&metros' A, B, C Y E  sBe

relacionan con los coeficientes naturales como sigue:

-M t 1 | M,

A=~ae '" , Bemakt , Ce— y E=- 3 (23)
Mltl‘ Ml.

Entonces, en ausencia de la mortalidad compensatoria M&, la
expresion (22) genera el modelo de Ricker, y cuando k=0 el modelo
de Beverton-Holt. Al ajustar este modelo a datos S/R especificoa.
- los coeficientes naturales M, M,, k y o s8se pueden estimar a
partir de las relaciones mencionadas arriba, entre estos y los

par&metros del modelo.

Las relaciones funcionales S/R de las expresiones (2), (93),
(9), (10), (11), (14), (15), (16), (17), (18), (20) y (22), con
las notaciones establecidas en ellas, se analizan en este trabajo.
Las referencias a estas relaciones funcionales se haran usando los
nombres de sus autores, especificando la expresién (9) como modelo
de "Beverton-Holt (2)" para distinguirla del modelo clasico de
' Beverton-Holt de la expresion (5); asimismo las expresiones (11) y
(14) seran referidas como modelos de "Chapman (2)" y "Chapman (1)"
respectivamente.

Entre los modelos S/R que incorporan a las relaciohes
funcionales parametros asociados explicitamente con variables
A.ambientaleé se pueden ‘mencionar los que se presentan en Doi
(1973), Paulik (1973), Parrish y MacCall (1978), Csirke (1980),
Pauly (1982), Garcia (1983), Reish et al. (1985), Stocker et al.
(1985), Tang (1985) y Crecco et al. (1986), que aunque estan fuera
del contexto del presente trabajo, se comentaran brevemente.

Doi (1973) estudia la abundancia de larvas de Amwnody tes
pervonatue por medio de la tecnica estadistica de componentes



principales entre los factores: temperatura del .agua, abundancia

de la poblacién parental, la fraccion madura de los individuos de
la edad 1, clorinidad, total de dias al ano con vientos del oeste
Yy superficie del area de desove. Con los tres primeros componentes
principales explica el 87% de la variabilidad total ¥y encuentra
una buena correlacion lineal entre la abundancia de las larvas Y
el primer componente principal, lo cual constituye en 8i un modelo
de regresion lineal mﬁltiple entre el reclutamiento y los factores
mencionados. |

Paulik (1973) comenta la influencia de los parametros
ambientales en las propiedades que debenia describir una relacion
S/R y menciona que para muchas especies marinas la localizacion Y
el tiempo del desove con respecto a los factores ambientales que
actuan durante la incubacion y el desarrollo inicial de las larvas
son mas importantes que el numero de huevos depositados. Dice que
los factores fisicos que influencian la deriva larvaria, tales
" como la direccion e intensidad del viento, pueden controlar el
reclutamiento sobre la mayor parte del intervalo de densidades de
~la poblacion parental de las especies marinas con alta
productividad. Ejemplifica con la sincronizacion que existe entre
el desove de Calanus y la crianza de las larvas de arenque, que es
uno de los factores mas importantes en la determinacion de la
fuerza de las clases anuales de arenque, pues sus larvas sge
alimentan de huevos de Calanus. Paulik (1973) menciona una
relacion S/R para una egpecie de trucha, en la que se incorpora en
una expresion parabélica un factor ambiental biotico, que e3 la
densidad de juveniles. También comenta una modificacion del modelo
de Beverton y Holt para describir el reclutamiento de una especie
de patos en terminos de la abundancia parental y el ‘pumero de
charcas existentes en determinada época dgl ano.

Parrish y MacCall (1978) incorporan par&metros ambientales a
los modelos de Ricker y <Cushing por medio de - factores
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exponenciales, de manera an&loga a como incluyeron el termino
depensatorio de las expresiones (13) y (16), los cuales, desbués
de convertir el modelo en una expreaién lineal pdr medio de una
transformacion logaritmica, se ajustan por regresién lineal
' multiple. Los factores ambientales que consideran son: la
temperatura superficial del mar, el nivel medio del mar, indices
de surgencias y la divergencia del transporte de Ekman. La mayor
correlacion la obtienen con el modelo "Trangporte de Ricker", que
~es el obtenido al incorporar en el modelo de Ricker los dos
Gltimos factores mencionados. '

Csirke (1980) modifica el modelo de Ricker incorporando como
par&metro un indice de concentracion Q de la‘biomasa reproductiva
en una formula en la que se expresa el reclutamiento en funcion de
. la biomasa y la densidad de la poblacién parental. Después de un
an&lisis de las condiciones que modifican el coeficiente de
capturabilidad (q) en la pesqueria de la anchoveta del Peru,
concluye que los par&metros Qy q estan relacionados directamente
y demuestra que hay una correspondencia entre los valores de Q vy
las condiciones oceanogr&ficas observadas, pues altos valores de Q
8e asocian con el inicio de fenomenos "El Nino", valores alrededor
- de uno indican 135 condiciones normalmente frias del mar en el

area de distribucion de dicha especis, y los valores bajos de Q
con afios anormalmente frios.

Pauly (1982) construyb un modelo S/R para el camaron - del
Golfo de Tailandia en el que e] reclutamiento depende directamente
de una potencia de 1la abundancia de la poblacibn parental e
inversamente de una potencia de la biomasa de los depredadores vy
competidores establecidos en su area de distribucion, misma que
representa el control que ejerce la - comunidad sobre los
reclutamientos de esa especie.
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Garcia (1983) hace una revision detallada de las relaciones

S/R disponibles en camaron, asi como de las variaciones de
abundancia controladas por el ambiente, Yy conciuye que con la
informacion de que dispone no se puede demostrar que los
reclutamientos de camaron sean una funcion del tamano de la
poblacibn parental. Sin embargo, al analizar la informacion sobre
una base mensual, establece algunas reliciones S/R estacionales,
las cuales intefpreta en forma tridimensional usando algﬁn factor
ambiental, en lugar de tomarlas como relaciones S/R en sentido
estricto.

Reish et al. (1985) encuentran que excluyendo la temperatura
y el transporte de Ekman del analisis S/R de una especie de sabalo
del Atlantico, el modelo de Beverton Yy Holt se ajusta con un buen
nivel de significacion.

Tang (1985) modifica el modelo de Ricker para tomar en cuenta
la variabilidad inducida por el ambiente en los reclutamientos,
" haciendo depender funcionalmente el parametro A. de la expresion
(2), de las variables ambientales. Después de calcular los
par&metros del modelo de Ricker que describen el mecanismo general
dentro del periodo considerado, para cada temporada se calculan
directamente del modelo los valores anuales del par&metro A en
terminos del par&metro B general y el dato S/R correspondiente,
los cuales se relacionan con las variables ambientales por medio
de una combinacion lineal entre ellas, cuyos par&metros 86
calculan mediante las tecnicas usuales de regreaién lineal
mﬁltiple. El modelo resultante produce una familia de curvas S/R
Cuyo uso propone para mejorar la comprensién de la relacion S/R Y
. tener mas bases para la prediccion de los reclutamientos y la
administracion de las pesquerias. Para el caso de la pesqueria de
jaiba de la Bahia de Chesapeake, las variables ambientalea
seleccionadas segﬁn 8u signiticacién fueron: la energia radiante
media mensual, el flujo anual de la corriente, la salinidad
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promedio anual, la minima temporatura del agua en invierno y su
promedio anual. El modelo ajustado tuvo una correlacion altamente
significativa y la serie de valores calculados del reclutamiento
describe bastante bien la de los observ&dos.

Crecco et al. (1986) desarrollan modelos S/R dependientes del
ambiente para pronosticar los reclutamientos y evaluar los efectos
de la denso-dependencia en Alosa sapidissima en el Rio
- Connecticut, incorporando las variables ambientales flujo del rio,
temperatura del agua vy precipitacién pluvial en modelos de
regresién lineal mﬁltiple. Encuentran que los coeficientes
dénso-dependientea son significativos y que estos procesos estan
ocultos por la  variabilidad climatica inducida en el

reclutamiento.

Para terminar con el tema de la incorporacién de par&metros
ambientales en los modelos S/R, se hara una mencion especial del
trabajo de Murphy (1982), en el que se revisan las relaciones S/R
en poblaciones parentales de peces tropicales. como las
encontradas por Pauly (1980) para Lactarius lactarius y Psettodes
erumet del Golfo de Tailandia. Murphy discute las diferencias del
"problema entre los ecosistemas tropicales y templados y, a partir
de la poca informacion disponible sobre 1los reclutamientos de
peces‘tropicales. encuentra que la situacion no es muy diferente;
bor ejemplo, demuestra que la amplia duracion ‘del desove (y el
reclutamiento) de los peces tropicales no resiste un cuidadoso
. escrutinio como elemento distintivo de 1los peces de " aguas
templadas, la mayor parte de las especies tropicales analizadas
tienen una dinamica reproductiva similar a la de las templadas,
caracterizadas por una periodicidad en el desove Y el
reclutamiento. La mayoria de las relaciones S/R en poblaciones
tropicales muestran denso-dependencia y concluye que " no es
necesario ggcurrir a interacciones interespecificas como el
pricipal factor que controla la reproduccién. Menciona dos casos
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de relaciones S/R que fueron mejoradas al incorporar terminos que

representan el efecto del ambiente, una de ellas fue el caso de la

anchoveta peruana, comentado arriba, y otro el de la anchoveta de
Palau (Stolephorus hetercolobus) en la que 8e .encontro que el
modelo de Ricker se ajusta pobremente con una correlacion lineal
' r2=0.257, que fue mejorada a ré=0.56 al incorporar la
precipitucibn pluvial, y a r2-0.66 al incluir tambien en el modelo
de Ricker la biomasa del zooplancton de la zona.

El tratamiento probabilistico de la relacion S/R ha tenido
varioa enfoques que se comentan a continuacion:

(i) La incorporacibn de variabilidad aleatoria en el reclutamiento
pronosticado por alguna relacion funcional S/R, como en los
trabajos de Bartoo (1981), Armstrong (1984), y Wilson vy Pitcher
(19895).

(ii) La simulacion estocastica de la poblacibn parental y el
reclutamiento con base en distribuciones de probabilidad teoricas,
como en llenderson y Marchesseault (1979), y en McCarly y Retting
(1983). En este contexto es importante la contribucion de
Hennemuth et at. (1980), quienes analizan la distribucion

estadistica de los valores de los reclutamientos de 18 poblaciones
" parentales de peces, encontrando que en la mayoria de los casos se
ajusta bien una distribucion log-normal. -

(iii) El desarrollo de un modelo no paramétrico en el que se
congsidere la variabilidad estadistica de la informacion S/R
disponible. El modelo de Getz y Swartzman (1981), consiste en un
algoritmo para que a partir de una distribucion de probabilidad de
la poblacibn parental, se obtenga_la distribucion de probabilidad

del reclutamiento _ subsecuente, a traves de una matriz de
transicion construida a partir de los datos S/R observados. El
desarrollado por Rothschild y Mullen (1985) consiste en
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clagificar primero el tipo de poblacion parental segun la
dominancia en la informacion de cuatro estados posibles: (1)
‘poblacién parental baja/ rec. baja, (2) péblacién parental baja/
rec. alto, (3) poblacién parental alta/ rec. alto, y (4) poblacién
parental alta/ rec. bajo. Definen las poblaciones parentaleas del
tipo I como aquellos en los que la distribucion de‘probabilidad de
estos ostados &8 uniforme, que equivale a decir que en tales
poblaciones no hay evidencia'de que el reclutamiento dependa de
-alguna torﬁa de la abundancia de 1la poblacién parental, las
' poblaciones parentales del tipo II son aquellas en las que
predominan los estados (1) y (3), esto es, en los que no hay
compensacion; y los del tipo III, con pfedominio de los estados
compensatorios (2) y (4). Ademas, incorporan el uso del tiempo en
el enfoque probabilistico al considerar una matriz de
probabilidades de transicion entre los cuatro estados de la
poblacion parental, la cual, a la larga, se estabiliza y entonces
permite calcular tambien los tiempos de primer paso por un estado
determinado. Los autores muestran los riesgos de ‘abordar una
relacion S/R de forma no paramétrica cuando exiqte una relacion
funcional real, pero desconocida, que gobierna el mecanismo, y en
" tal caso recomiendan el enfoque paramétrico.

El establecimiento de una relacion S/R se ha aplicado de
diversas maneras en la biologia pesquera, como se explica

sucintamente a continuacion.

Desde el punto de vista teérico. los modelos S/R se han
desarrollado y estudiado como herramienta y parte fundamental de
los mecanismos de regulacion natural de las poblaciones (Ricker,
1954; Beverton y Holt, 1957; Chapman, 1973; Paulik, 1973; Doi,
1973; Clark, 1974; Harris, 197%; Gulland, 1977; Gomez~Munoz,
1986a). Se han analizado sus implicaciones ecolégicas (Larraneta,
1979, 1981, 1982, 1986), y se han usado mediante su incorporacién
como relaciones funcionales en 10s modelos de dinamica poblacional
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estructurados por edades (Deriso, 1980; Ludwig Yy Walters, 1985;

Schnute, 1985). Asimismo, en el problema de la determinacion de la
tasa de explotacién 6ptima que produce el rendimiento maximo total
de varias poblaciones parentales pescadas simultaneamente se han
'uaado'los modelos S/R, particularmente el de Ricker y el de
- Beverton y Holt (Ricker, 1958; Paulik, 1973; Hilborn, 1985).

La aplicacién pr&;tica de las relaciones S/R es muy amplia Yy
abarca todo tipo de especies 9 pesqueriaa. En este renglén deastaca
el uso que ‘se les ha dado para simular curvas de produccién. con
las cuales se estiman el rendimiento maximo sostenible (RMS) y la
mortalidad por pesca éptima (F;pt) que lo genera.

Ricker propuso en 1958 un modelo simple para estimar la
biomasa a partir de la poblacibn parental remanente después de la
explotacién del ano anterior, a traves - de un modelo
~algebraicamente equivalente a su relacion S/R (Ludwig y Walters,
1985). El calculo de la captura en equilibrio por medio de los
excedentes de produccién siguié la pauta marcada por Schaefer
(1954), pero abrio nuevas perspectivas en la aplicacién de los
modelos S/R para derivar curvas de produccién. ‘

Cushing (1973) generaliza el metodo de Ricker para derivar la
curva de prdﬁuccién a partir de un modelo S/R, al considerar Ila
contribucion natural al tamano de ' la poblacién parental que "un
reclutamiento dado hace a traves del tiempo. Los modelos
estructurados de dinamica de poblaciones afinan la idea de Cushing
incorporando informacion mas detallada de cada grupo de edad:
peso, fecundidad relativa, mortalidad natural y por pesca (Deriso,
1980; Lawson y Hilborn, 1985; Schnute, 1985).

El metodo que se usa en este trabajo para generar curvas de

produccién a partir de relaciones funcionales S/R sigue la linea
propuesta por Cushing (1973), y ha sido aplicado en la platija del
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Mar del Norte y el bacalao del Artico Noruego (Cushing, 1973), la
_macarela del Pacifico (Parrish y MacCall, 1978), la sardina de
' Castellon (Larraneta, 1979) y el halibut del Pacifico (Lawson Y
Hilborn, 1985). Parrish y MacCall (1978) ademas estimaron la
produccién en equilibrio, usando los resultados del rendimiento
por recluta de Beverton y Holt (1957) y la curva S/R ajustada,
para calcuiar el producto Y = R (Y/R); esta tecnica tambien la uso
Shepherd (1982) para incorporar el ajuste de su modelo, (expresién
18), en el calculo del rendimiento del arenque del Mar del Norte.

Finalmente se mencionaran algunas contribuciones
complementarias del panorama que se ha expuesto en relacion con la
probleméticu de las relaciones S/R en general f que no fueron
- comentadas con motivo del desarrollo de las metodologias expuestas

arriba.

El concepto de reemplazamiento, definido por Ricker (1954)
como el tamano del reclutamiento que recupera la poblacibn
parental, bajo el supuesto de que este ultimo esta constituido por
una sola clase anual, se generaliza en Garrod (1973) para el caso
de varias clases anuales, como el cociente entre el reclutamiento
del ano y el reclutamiento promedio de las clagses anuales en la
poblacibn parental que lo generaron. Garrod (1973) 1o aplica en
nueve pesquérias. estableciendo la hipétesis de que - si el
reclutamiento fuese independienté de 1la poblacién parental, “el
reemplaz&miento no dependeria de las variaciones de la mortalidad
por pesca; la hipétesis se rechaza en o1 caso del arenque de
Hokkaido, el bacalao del Artico Noruego y 1la sardina de
California. Demuestra que los coiapsos mencionados de las
pesquerias de arenque y sardina fueron debidos, en parte, a la
reduccion de la.poblacibn parental.

Henderson y Brown (1985) aplican 1los modelos de Ricker,
Beverton y Holt, y una regresién polinomial a 1los datos S/R de



dinars nusridnharanesie del Lago Huron Y por las bajam correlacionen
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quo encuentran concluyen que ¢l reclutamiento no T

denso-depeﬁdiente.

La revision de Caddy (1906) acerca de la aplicabilidad de loa
modelos S/R en crustaceos indica que el de Beverton y Holt e3 el
mas adecuado y lo Jjustifica argumentando que la competencia
intraespecitica entre adultos, y entre adultos y reclutas es poco
probable en el caso de crustaceos dec&podos. aunque dice que la
conclusion es prematura dado que el canibalismo en langostas
Jjuveniles es una caracteristica notable en altas densidades.

Moussalli y Hilborn (1986) abordan el problema de las curvas
S/R en poblaciones con varios estados denso-dependientes ligados
por supervivencias denso-dependientes que toman la forma del
modelo de Beyerton y Holt, y concluyen que una sola curva S/R de
Beverton y Holt describe la historia de vida completa de tales
poblaciones parentales. Analizan la relacion de los parametros de
cada estado con la tasa de explotacion optima y el tamano optimo
de la poblccibn parental, encontrando que un incremento en la
supervivencia incrementa la tasa 6ptimc de explotacién, aunque la
poblacibn parental 6ptimo puede crecer o decrecer. Un incremento
en la capacidad del habitat incrementa el tamano optimo de la
poblacibn parental, pero no afecta la tasa 6ptima de explotacién.
Ejemplifican con una peaqueria de salmon. ‘

En Overholtz et al. (1986) se aplica el modelo no paramétrico
de Getz y Swartzman (1981), mencionado arriba, en la pesqueria del
eglefino del Banco Georges que declino desde 1980; encuentran que
la probabilidad de que la poblacibn parental se recupere en las
condiciones de explotacibn de entonces es muy baja y dado Que el
tiempo de recuperacién se incrementa al aumentar la mortalidad por
peaca, para valores de F superiores a 0.4 la recuperacién de la
pesqueria es improbable en los siguientes 25 anos. Proponen ademas
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una estrategia de recuperacién en el caso de presentarse un
reclutamiento muy grande.

Welch (1986) desarrolla un filtro para identificar y remover
‘el ruido ambiental que influye en la informacion S/R, utilizando
la teoria de la Transformada de Fourier Yy estableciendo las
condiciones biolbgicas para que tal 1ruido se remueva 8in
" distorsionar el analisis de la dinamica denso-dependiente. Tambien
establece el nivel de filtrado permisible en terminos de la
estructura por edades de la poblacién.

Los anﬁecedohtes relativos a la pesquoria de 1la wsardina de
California, de la que los datos S/R correspondientes al periodo
1932-1950 de“Clark y Marr (1955) se tomaron como ejemplo para la
realizacion de este trabajo, son numerosos y abarcan practicamente
todas las disciplinas, no golo de las ciencias pesqueras, sino de
las clencias marinas en general, al suscitarse una fuerte
controversia acerca de las causas que originaron el colapso de la
pesqueria a mediados de los anos sesentas. La creacion en 1957 de
la corporacién CalCOFI mejoro la coordinacion de las principales
agencias involucradas en el estudio de las causas de las fuertes
fluctuaciones de 1la pesqueria (Radovich, 1982), misma que sigue
funcionando actualmente aunque con diferentes objetivos, A
continuacion se comentaran algunos trrabajos relacionados
~ directamente con el objetivo planteado en el capitulo anterior vy
que serviran como punto de comparacioﬁ de los resultados.

En el reporte de Clark y Marr (1955) s8e advierten puntos de
vista discordantes en la 1nterpretac16n de los resultados, en el
que como se vera a continuacion, los autores tienen que asentar
por separado sus apreciaciones acerca de la relacion S/R Y sus
consecuentes conclusiones al evaluar el efecto de la pesca sobre
la poblacién. Esta situacion es un buen ejemplo del caracter
dialectico del quehacer cientifico, en 1la que se muestran
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argumentos validos que conducen a conclusiones divergentes en la

misma-publicacién. En este sentido, la de Clark y Marr (1935) tal
vez sea unica, por lo menos en el ambito de las ciencias
pesqueras.

Clark y Marr (1955) muestran un amplio panorama de la
gsituacion de la pesqueria de la sardina de California hasta los
principios de la decada de los anos cincuentas. La informacion mas
importante se puede condensar como sigue: la distribucion de la
especie abarcaba desde el Golfo de California y la cogta
occidental de la peninsula de Baja California hasta el suroriente
de Alaska:; los cardumenes usualmente contenian alrededor de un
millon de peces, aunque los hubo hasta de 10 millones de peces;
las sardinas se encontraban entre los 0 y 125 pies de profundidad,
estando mas concentradas aproximadamente a los 30 pies; ae
detectaron movimientos migratorios hacia el norte en primavera vy
verano, y hacia el sur en otono, concentrandose mas en primavera;
los dos principales centros de desove se localizaron en 2zonas de
surgencias al sur de California y la porcién central de Baja
California; el éxito‘ del desove era altamente variable Yy se
encontro que’ cada hembra depositaba alrededor de 33,000 huevos
tres veces al ano; la eclosion de los huevos ocurria
aproximadamente a los tres dias Y las larvas eran de 0.1 pulgadas
de longitud; entre las edades de 1 a 4 anos, el tamano promedio de
las sardinas era de 5.6, 7.7, 9.1 y'10 pulgadas respectivamente,
llegando a tener 11.8 a los 10 anos de edad; los adultos tienen
aparato filtrador, aunque tambien atrapan ciertas particulas. Los
autores muestran estimaciones del tamano de la poblacién por
diferentes metodos, encontrando que entre 1932 y 1953 la poblacién
fluctuo entre 2,000 y 30,000 millones de peces con un promedio
minimo de 6,000 millones; no.detectan ningﬁn patrén ciclico en las
fluctuaciones de su abundancia.
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Clark y Marr (1935) generan datos S/R a partir de
estimaciones de la poblacién derivadas del metodo de edades
acumuladus en la captura, tomando como reclutamiento la abundancia
de individgos de 2 anos de edad. Los autores no se ponen de
acuerdo sen qué tanto el tamano de la poblacién parental determina
la fuerza de la clase anual o magnitud del reclutamiento, aunque
coinciden en que las desviaciones observadas cada ano alrededor de
una posible relacion S/R promedio se pueden atribuir al ambiente,
Yy que la fuerza de la clase anual claramente influye en la
magnitud de la poblacién parental.

Segﬁn Marr, no existe una relacion S/R aparente. Sin embargo,
a partir de una descripcién hipotética de la relacion mediante dos
rectas que se unen en un punto que representaria un reclutamiento
maximo, construidas con la idea de que expliquen la variancia de
los datos S/R, encuentra que 1la disminucion del 16% de la
variancia del reclutamiento no es significativa, por 1lo que la
dependencia de la fuerza de la clase anual solo se ‘encuentra a
niveles de poblacibn parental menores que los observados. Marr
concluye que al no haber relacién'S/R, el control del tamano de la
poblacibn parental por medio de una cuota de 'captura no redundaria
en la obtencion de mayores clases anuales; por ejemplo, de haberse
establecido en todo el periodo conmiderado 1la cuota de 300,000
toneladas aplicada en 1941, no se hubiera tenido la drastica
reduccion de la captura entre 1945 y 1949, pero que de cualquier
forma virtualmente hubiera declinado en 1950 tan estrepitosamente
como ocurrio en realidad. '

Por su parte, Clark acepta que la relacion S/R no es
evidente, pero que poblaciones parentales por debajo de los 4,000
millones de peces produjeron clases anuales pobres, mientras que
la mayoria de los que estaban por arriba de 1los 4,000 millones

generaron reclutamientos superiores a los 2,500 millones de peces,
que fue el minimo tamano promedio estimado. En el caso de que el
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reclutamiento fuese funcion de la poblacién parental, se podia

haber esperado que el control de la captura produjera mayores
clases anuales, por ejemplo, una cuota de 350,000 toneladas
hubiera permitido que la pesqueria se mantuviera - hasta la
temporada 1953, antes de sufrir una marcada declinacion como la
derivada de los bajos reclutamientos observados a partir de 1949,
Yy la captura total obtenida hubiera sido aproximadamente igual a
~la que se logré estando la pesqueria sin control.

La dinamica poblacional de la sardina de —Caiifornia tambien
se describe ampliamente en Murphy (1966), en donde ademas de
introducir la teoria del metodo para resolver la ecuacion de
captura y estimar las abundancias de la poblacién, se analiza la
relacion entre la biomasa desovante y el potencial reproductivo,
gque Murphy define como la biomasa del reclutamiento. Ajusta el
modelo de Ricker a 'los datos §S/R divididos en dos periodos,
1932-1948 y 1949-1957, debido a un cambio radical en los valores
estimados del coeficiente instantaneo de mortalidad natural M de
0.4 a 0.8 respectivamente, aunque considera que es 1951.el ano en
el que efectivamente se llevo a cabo la transicion entre estos dos
estados de la pesqueria. Con los resultados del ajuste al primer
periodo de datos, estima que la biomasa de la poblqcién parental
que produce el maximo reclutamiento ‘es Sm- 1,729,000 t, y la
biomasa de reemplazamiento Sr-‘2'403‘000 t. Con 1los datos del
segundo periodo Murphy se limita a ajustar el modelo mencionado
para derivar las correspondientes estimaciones de Smy Sr. Con el
objeto de evaluar el efecto de la mortalidad por pesca en la
poblacién. reconstruye las curvas 8/R coneiderando como R la
biomasa reproductiva real de la <clase anual, en lugar de la
biomasa del potencial reproductivo de la clase anual. De esa forma
concluye que la mortalidad por pesca no fue la causa del cambio en
la estructura poblacional de la sardina.
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MacCall (1976) examina la pesqueria de la sardina de
California en el periodo 1932-1950, con el objeta de determinar la
denso-dependencia del coeficiente de capturabilidad (q).
" demostrando que en el periodo 1937-1944 este se relaciono
inversamente con la abundancia de la poblacion N al ajustar con
una significacion alta el modelo potencial q = o Nﬁ con (=-0.611
para el periodo 1937-1944, con una alta significancia. Menciona
que Fox demostro en 1974 que 3 afecta la forma de las curvas de
rendimiento en equilibrio de los modelo= de produccién calculados
a partir de -excedentes, y muestra la curva de produccién en forma
de ovalo ajustada por Fox para esta peaqueria con 3=-0.5. MacCall
menala que cuando [ se aproxima a -1, valor en el que la captura
por unidad de esfuerzo es constante y por lo tanto no es util como
indice de abundancia de la poblacién. el nivel de esfuerzo para
lograr el RM3, 8o aproxima al valor critico en el cual la
pesqueria se colapsa como parece que ocurrio en este caso. Una
situacion similar ya habia sido prevista por Ricker (1963)
congiderando que los valores de la FOpt y la maxima F permis1ble
para operar en equilibrio estan muy cercanas, justificandose en

tales casos el uso de la Fo 1 que es8 la mortalidad por pesca

asociada al punto sobre la curva de produccién donde la pendiente
de la curva es un decimo de la pendiente en el origen (Gulland vy
Boerema, 1973). MacCall (1976) recomienda que se mantenga el
esfuerzo pesgquero por debajo del nivel critico para evitar la
situacion de inestabilidad que se genera cuando (€0, debido a que
la mortalidad por pesca se intensifica cuando declina la
poblaczon

En MacCall (1979) se corrigen y amplian las estimaciones de
la abundancia poblacional de la sardina de California del analisis
de cohortes realizado por Murphy (1966) y debido a la gran
variacion encontrada en los ordenes de magnitud, tanto en la
poblaciéh parental como en ol reclutamiento, analiza la
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informacion S/R en una base logaritmica y concluye de esa manera

que no existe denso-dependencia en la relacion S/R. Por medio de
simulaciones de la poblacién. demuestra la pérdida de resistencia
a las fluctuaciones provocadas por la pesca Yy encuentra que la
‘‘maxima mortalidad por pesca que puede resistir la poblacion es de
0.25 y un RMS de 250,000 t/ano, muy por debajo de las eétimaciones
previas de otros autores.



' REVISION GRAFICA.

Con el objeto de interpretar los par&metroa que intervienen
en la definicibn de cada uno de los modelos S/R que Bse analizan
(expresiones 2, 5, 9, 10, 11, 14, 15, 16, 17, 18, 20 y 22), s=Be
~ elaboraron gr&ticaa en las que se mueatra la variacion de la curva
cuando aqmentu o disminuye el valor de cada uno. Cada curva se
analizo considerando lo giguiente:

1. Mortalidad depensatoria, representada por la concavidad de
la curva cerca del origen, definida por el caracter
creciente de la pendiente.

2. Mortalidad compensatoria, asociada a grandes abundancias de
la poblacién parental, representada en el extremo derecho
de la curva.

3. Ubicacién‘y valor del reclutamiento maximo.

4, Pendiente en el origen, que por lo menos en el caso del
modelo de Ricker se ha relacionado con la fecundidad media
de la poblacion parental y con la wvulnerabilidad de 1los
primeros estadios de desarrollo de la especie a los cambios
ambientales (Larraneta, 1979).

Cabe aclarar que las propiedades anteriores no necesariamente
tienen que ser descritas o controladas por un solo par&metrd. Y
que hay relaciones evidentes entre ellas, como por ejemplo, un
par&metro que disminuya la mortalidad compensatoria, seguramreite
influye en el tamano del reclutamiento. El analisis se hizo sobre
una curva base generada por una combinacion arbitraria de sus
par&metros que represente la gr&fica tipica del modelo, pues no se
pretonde mostrar todos los tipos de curvas S/R que cada modelo
puede generar. La interpretacién de lqs par&metros derivada de la
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revision grafica aqui descrita se complementa, e¢n su caso, con las

de bibliogrufia 0 con las deducidas directamonte en el desarrollo
teorico del modelo. En ocasiones se incluyen observacionus que se
deducen aplicando la teoria del Calculo Diferencial para apoyar o
esclarecer algunas de lay propiedades

AJUSTE DE LAS CURVAS

A los datos de la pesqueria de la sardina de California
correspondientes al periodo 1932-1950 que aparecen en Clark y Marr
(1955), se les ajustaron las curvas usando el metodo iterativo de
la "Rejilla Movil" (Gémez-MuHoz, 1986a) generalizado a mas de 2
parametros. Este consiste en encontrar la mejor combinacion
vpoaible de los parametros de cada modelo S/R desplazando una
rejilla formada por el valor inicial de cada par&metro, un
incremento y un decremento, hacia los puntos con la menor suma de

cuadrados de las desviaciones SCD definida como sigue:

SCD = 2 (R-R_)* (24)

donde R es el valor observado del reclutamiento ? Rc el calculado
por el modelo a partir del tamano de la poblacion desovante. En
todos los casos el punto correspondiente a los valores iniciales
de los pur&metroa en cada rejilla, representa la combinacion de
. parametros con los que se ha obtenido la menor suma de cuadrados
hasta ese momento del proceso y se localiza siempre en el centro

de la rejilla.

Una vez calculada la SCD en cada nodo dé la rejilla se
determina el punto en el que se encuentra la menor SCD y gi este

es diferente al centro de la misma, se origina wun désplazamiento
que consiste en ubicar el centro de la rejilla en el punto que

produjo la minima SCD y completaf las SCD en los nuevos puntos
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definidos por el desplazamiento. En el caso de que el centro de la
nueva rejilla siga siendo el punto con menor SCD, no hay
desplazamiento y se procede a disminuir el tamano de la misma
reduciendo los incrementos y decrementos de cada par&metro Yy se
- repite el proceso hasta que se satisfaga un criterio de
convergencia en la SCD o bien hasta que se haya realizado un

maximo de reducciones en la rejilla.
MODELOS DE PRODUCCION.

B Al sUpdner que existe una relacion funcional entre la
‘ poblacibn desovante y el reclutamiento gue produce, denotada en lo
sucesivo como R=G(S), Ricker (1975) establece la formulacion que
interviene en la genergcién de una curva teorica de produccién en
equilibrio a partir de dicha relacion funcional bajo la hipéteais
de que los'reclutamien;os son instant&neos, es decir, que los
eventos reproductivos son intensos y de corta duracién. Si el
reclutamiento R es constante, la abundancia de 1la poblacibn
parental esta dada por:

[o ] 100 ‘
N-RZe_tZ-RZEt- R_L.R (25)
A
t=0 t=0

| donde:

N = Abundancia de la poblacibn parental

~
]

Reclutamiento anual constante

8 = Supervivencia anual

A = Tasa anual de mortalidad
Z = Tasa instantanea de mortal idad

t = Tiempo
Dado que la expresibn (25) contiene el termino para t=0, se
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R
tiene que cuando ocurre el reclutamiento N=— , y justo antes de

, A
qgque ocurra N-BE.

A

Cuando la abundancia decrece en un ano de N a Ns, la
abundancia promedio en ese lapso, antes :de que ocurra el
reclutamiento, es:

N = J~N e %4t = N J‘e_tht - N(i-s) _ NA (26)
o o 4 A

Al saber que el total de muertos en un ano es NA y que de

ellos el porcentaje de muertos por pesca e8 .56 obtiene la

4

ecuacion de captura de Baranov (Ricker, 1975):
c - INA oy (27)
Z
Entonces la abundancia promedio en un ano en el que la
poblacién decrece de R a Rs es , a partir de (26), N = RA_R
A A A Z Z
Luego, de (27) resulta:
“c = FN = ER (28)
Z

En resumen, con el desarrollo anterior se obtiene que bajo la
hipotesis de reclutamientos instantaneos y constantes a lo largo

de los anos, la captura en equilibrio esta dada por EB.

V4

Gomez-Munoz (1986b) desarrolla parte de la formulacion
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necesaria para formalizar Y generalizar el calculo del

reclutamiento en equilibrio propuesto por Cushing (1973), para el
caso en que se presenten varios grupos anuales en la poblacibn
parental. Si la edad de reclutamiento tr no coincide con la edad

de primerg-reproduccién t,. se tiene que que el reclutamiento que
: ' = {!
' 86 incorpora al stok desovante es Re d, dondeftd -t -t . Si la

edad maxima presente en la pesqueria es t.. el humero de clases
anuales que constituyen la poplacibn parental S es tp - tr'tn+1
(la clase de edad t, incluida), luego se obtiene:

-zt C -z -2Z -zt

1
S=Re di(1+e te 4+ ...+ P (29)

Para simplificar (29), usamos la relacion funcional R=G(S) vy
la gsiguiente funcion H que depende solo de la mortalidad por pesca
F (al suponerAla tasa de mortalidad natural constante):

-Zl.d -Z -2Z -z :
H(F) = o (1 +e + e +...+e P (30)

obteniendose la siguiente expresion de la poblacion parental
sobreviviente SS bajo la hipotesis de reclutamientos constantes:

S8 = G(S) H(F) - . (31)

La diferencia entre la poblacibn parental sobreviviente S3 y
la poblacién parental inicial S es la captura en equilibrio o

poblacibn parental residual, esto es, la cantidad que puede ser
aprovechada por la pesqueria manteniendo el nivel 1inicial de la

poblacién adulta constante:

C = G(S) H(F) - S ‘ ' (32)
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Al sustituir R por G(S) en la expresién (28) e igualando con

la (32) se obtiene la condicion de equilibrio:

G(S) H(F) - 5 = £.G43) . (33)
z

Entonces para una mortalidad por pesca dada F, la solucion s
de la variAble S en la ecuacion (33) es el valor de la poblacién
parental en equilibrio, la cual a su vez genera el tamano del
reclutamiento en equilibrio mediante R"=G(s").

Al usar (28) se obtiene finalmente que la captura en
equilibrio es:
*»

¢ - ER (34)
Z

La derivacion de la curva del rendimiento Y en términos de F
se puede obtener a partir de (34):

1) Al establecer directamente que’

L]

_WFR
z

Y=WC (35)

donde W es el peso promedioco individual en la captura (Cushing,
1973).

11) Usando el peso ponderado en la expresién anterior en lugar de

W, es decir, conociendo la proporcién P.L y el peso promedio W.L
de cada grupo de edad:



Y - 25 2 P W . (36)

donde n es el nﬁmero de grupos anuales presentes en la

pesqueria.

iii) Usando la relacion del rendimiento por recluta de Beverton vy
Holt (1957), la cual incorpora los par&metros de la curva de
crecimiento individual de DBertalanffy y de 1la curva de
longitud~-peso bajo la auposicién de isometria'(exponente b=3,
Ricker (19735)):

] Kt =L )
o o

in e - (nK+Z )X
F Wy 0 - (1-e ) (37)

Y = R' e

neo

donde:

W_ = Peso infinito o asintotico, a L

a = Coeficiente de la relacion longitud-peso.

Lw. K & toz Parametros de la ‘curva de crecimiento.

t; = Edad de reclutamiento a la pesqueria.

tf - Maxima edad presente en la pesqueria.
o=t t;

P Tt ot ,

tb- Edad de reclutamiento al area de pesca
in - 1, -3, 3, -1 para n = 0, 1, 2, 3 respectivamente

Dada la informacion disponible para la pesqueria de la
sardina de California, se empleé el metodo (i) del peso promedio
para calcular el rendimiento en equilibrio con cada uno de los
modelos poblacibn parental-reclutamiento propuestos, usando

W=137.81 g segﬁn se deduce de la Tabla 1 de Clark y Marr (1955);
las otras constantes necesarias para hacer las estimaciones del

rendimiento en equilibrio fueron basadas en el resultado del
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analisis de cohortes de Murphy (1966): M=0.4, t=t =2y t,=6 anos,
teniendo en cuenta que la edad maxima representada en la tabla 14
de Murphy (1966) es 8, pero la aparicién de las clases de edad 7 y
8 es minima, pues de hecho no estan representadas en la captura

(Murphy, 1966, tabla 10).

- SOLUCION DE LA ECUACION DE EQUILIBRIO

La expresién (33) que representa la situacion de equilibrio,
en algunos casos se puede resolver analiticamente, dependiendo de
la relacion entre la poblacibn parental y el reclutamiento R=G(S),
es decir, es posible resolver algebraicamente dicha ecuacion en la
incégnita 3. A continuacion se presentan las formulas del
rendimiento en equilibrio en funcion de la mortalidad por pesca
para 7 de los modelos propuestos;.para los otros la solucion se
calculo numericamente por el méetodo de aproximaciones sucesivas
(Carnahan et al., 1969).

Cabe aclarar que para algunos modelos es posible encontrar
dosg soluciones de la poblacibn parental en equilibrio y que, en
tal caso, ambag fueron consideradas al generar la curva de
rendimiento en equilibrio de la sardina de California. En cada
formula se usaron las notaciones anteriores, tanto de los
parametros que definen el modelo poblacién parental-reclutamiento,
asi como las demas variables que intervienen.

- Modelo de Ricker:

_WF In (A H(F) - F/Z)
B Z (H(F) - F/2)

Y

K

(38)
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Modelo de Beverton-Holt:

A Z (H(F) - F/2)

Modelo de Beverton—Holt (2):

2

- ™ -
y =9 F ag"e(BS +CS5 ) (40)
z

K

donde la poblacibn parental en equilibrio S‘ esta dado por:

e . -BZ (B+4cin (A HE) - /)N (41)
: 2 ¢C

S

En la mayoria' de los casos solo existira una solucion
positiva de S*, excepto cuando B sea negativo y suficientemente
grande en valor absoluto. Por otro lado, el radical pudiera ser
negativo y no existir la solucion en equilibrio.

Modelo de Cushing:

B
1-B
Y = WFA (A (H(F) - F/2)) (42)
K
. Z :
Modelo de Clark-Ricker:
- - ™
Yp = LE (as" o oOF (43)

donde el rendimiento en equilibrio esta dado por
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g* . In (A (H(F)-F/2)) * ( 1In“ (A (H(F)-F/2))-4BC)*"*
2B

(42).

Tambier en este caso valen observaciones analogas a las

hechas para :a poblacibn parental en wequilibrio derivada del
segundo modelo de Beverton-Holt.

Modelo de Deriso:

i/7C
y - WE (A HE)-F2Z)7E -1 ) (45)
. B Z (H(F)-F/Z)

Modelo de Shepherd:

- 1/C
Y[ - WF (A (HIF)-F/2) - 1) (46)
B 2 (H(F)-F/2)




ANOMALIAS O DESVIACIONES DEL RECLUTAMIENTO

Las anomalias o deeviaciones del reclutamiento de la sardina
de California, respecto al valor esperado en cada uno de los
modelos y reépecto a la media, se calcularon a partir de los
ajugtes realizados a los datoe como sigue:

. 100 (R - R") ' (47)
R ]

donde X representa la anomalia porcentual del valor observado del
reclutamiento R, respecto al valor esperado R' mediante el modelo
de poblacibn parental-reclutamiento. ‘De igual manera se calcularon
ancmalias porcentuales respecto al reclutamiento medio observado a
fin de tener representada la situacion cuando no se considera
ninguna relacion entre la parentela y la progenie. Las anomalias
se consideran en porcentaje debido a que en valor absoluto se
pueden crear situaciones ilagicas; por ejemplo, una anomalia
absoluta de una unidad de reclutamiento no representa lo mismo
cuando el valor esperado es 10 que cuando es 100. ‘

Las anomalias obtenidas se compararon entre'si por medio de
la matriz de correlacion, que ademas permitib agrupar los modelos
con base en las anomalias que generan. Cada valor de correlacion
en dicha matriz equivale a una correlacion cruzada con
desfasamiento cero (Chatfield, 1980) entre cada par de series. Las
agrupaciones entre los modelogs s8se presentaron en forma de
dendrogramas elaborados con el "metodo del vecino mas lejano” o
complete linkage (Everitt, 1974). Tambien se elaboro el
autocorrelograma correspondiente a cada serie de anomalias con el
objeto de comparar sus propiedades, evaluar y comparar la
intervencion de los modelos S/R.
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RESULTADROJ
REVISION GRAFICA

En las Figuras 1-12 8se mnmuestra,

para cada modelo &8/R

considerado, ‘la variacion de la curva al modificar un par&metro Y

mantener constantes los otros, tomando como base la curva continua
generada con una combinacion arbitraria de

los . pcr&metros. que

representa la forma tipica del modelo en turno.

Modelo de Ricker.

En la Figura 1 se muestra la
‘grafica del modelo de Ricker para
A,.B>0. No ge mortalidad
depensatoria; la pendiente en el

oberva

origen es el pcr&metro Ayel par&me-
tro B representa el efecto de la
mortalidad compensatoria. El valor del
reclutamiento maximo depende de ambos
(directamente de A e inversamente de
B) pero su ubicacion solo de 1/B.

La relacionde A y B con los
coeficientes naturales de las
expresiones 7 son congruentes con las
observaciones anteriores. Se aprecia
que un aumento en la mortalidad denso-
independiente en los primeros estadios
(como la generada por el ambiente)
disminuye el pcr&metro A, y un aumento
oen o) coeficiente k de la oxpro-ibn
(6) (responsable en este caso de la
componsacién) incrementa B.

a8

Porometre A RICKER

4 9
o 1 MERREN
§ 3 / ~
~
~
5 2 / S
~
0 f—rr————————r—m
0 V¥ 323 3 4 b 86 7 0 % V0
STOCK

Parametro 8 RICKER

(7]

.

/

RECLUTAMENTO
; »
\
]
/
/

0 Ty peeye—y—
0 ft 2 3 485 87 8 9% W
STOCK
FIGURA 1. Cambics en la farma de
la cwva S/R de Ricker al varier
un pardmetyo y dejar fijo el
reato. Se indica en cada caso el
parametro que me modificd. 1la
linsa continua representa la curva
qQue »e toma de referencia sn cada
Camo, la linea dimocontinua es la
ourva aobtenida al incrementar el

pardmetro, y la puntesda cuando se
dimminuye. v



En la expresién (7) tambien se aprecia que ambos par&metroa

dependen de la fecundidad media a y de la edad de reclutamiento
tr. por lo que las implicaciones directas al modificar estos
coeficientes son las siguientes:

(1) Incremento de ambos par&metros al aumentar la fecundidad. En
el caso de A se explica por ser la p;ndiento en el origen. Los
valores S/R de los periodos criticos de las pesqueriaa estan cerca
del origen (Murphy, 1966; MacCall, 1979; Csirke, 1980) y en tales
situaciones un aumento en la fecundidad favorece la supervivencia
aumentando la resistencia a la mortalidad denso—-independiente. En
el caso de B la iﬁterpretacién es mas directa, 'pues el efecto
compensatorio se vera incrementado al aumentar la magnitud de los
factores que lo originan, v.g. la fecundidad. Comparados estos
efectos de la fecundidad sobre los par&metros. dan la apariencia
de ser contradictorios, pues en un caso favorece la mortalidad vy
en el otro la disminuye, sin embargo estos efectos se manifiestan
con mayor intensidad en niveles diferentes de Ila ‘poblacibn
parental. Las implicaciones opuestas al disminuir la fecundidad se
deducen an&logamento.

Los fenomenos bioléqicoa involucrados en los cambios de la
fecundidad son menos evidentes, por lo menos en 'el contexto de
este trabajo, ya qUo es una caracteristica intrinseca de la
especie y cabria esperar que sus variaciones estuvieran dentro de
un intervalo delimitado gonéticamento.

(ii) El aumento en la edad de reclutamiento a la peaqueria

disminuye A y aumenta B. Al retrasar la explotacién que se ‘ejerce
Bobre una cohorte, las contribuciones de cada clase anual a la
poblacibn parental seran mayores, luego tambien el efecto
compensatorio (par&motro B). La reduccion de la pendiente en el
origen A, solo se explica en condiciones criticas, cuando 1la

mortalidad denso~-independiente es mas intensa sobre los primeros
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estadios que la mortalidad por pesca sobre los adultos; entonces
la ampliacién del periodo en el que la primera de ellas se ejerce
(segﬁn la solucion de la ecuacion diferencial (3) sujeta a la
condicion (6) en el intervalo de ed&d de huevo a recluta) es
contraproducente para la especie, La validez de esta
interpretacién, aunque estricta en terminos de la hipéteais que
sustenta el modelo, depende de la euposicién de que la mortalidad
de los primeros estadios sea constante.

En ocasiones se pueden encontrar datos S/R en. los que el
reclutamiento da la apariencia de crecer exponencialmente. En tal
caso el modelo de Ricker se ajusta con B<O, lo cual signiticari&
que el componente k de la mortalidad natural .en los primeros
estadios tiene un efecto positivo, esto eas., que en tales
gituaciones el numero inicial de huevos favorece la supervivencia.
Estos casos se presentan solo en pesquerias en crisis y loa datos
S/R en esa forma indican una fuerte doponaacién (Clark, 1974),
como la del arenque del Mar del Norte que s3e muestra en Gomez
Munoz (1986a). Una curva S/R con crecimiento exponencial, como la
de Ricker para B<O, no puede reflejar una relacion S/R verdadera
pues implicaria que la poblacién crezca indefinidamente (Ricker,
1958), por lo que datos S/R de este tipo seguramente corresponden
a la historia mas reciente de una peaqueria en crisis, faltando la
informacion correspondiente a los primercs anos de explotccién; un
claro ejemplo de esta situqcibn 8e apfecia en MacCall (1979),
donde incluso se utiliza la escala logaritmica para poder apreciar
los datos S/R del ultimo periodo de la poaqueria junto con los

iniciales.



Modelo de Beverton y Holt.

E]l modelo de Beverton y Holt de
la oxpro-ién (5) se representa con una
curva asintotica como la que se aForometro A BEVERTON-HOLT. .
muestra en la Figura 2. No se observa )

mortalidad depensatoria; la pendiente

RECLUTAMIENTO
v::‘u
\
\
|
|
|
|

en el origen es 1/B, A es el par&motro
asociado con la mortalidad compen-
satoria y el valor de la asintota 1/A, STOCK
se interpreta como el maximo reclu-

tamiento que puede soportar el (Porametro B  BEVERTON-HOLT
ambiente, por lo que un cambio del
habitat se reflejara directamente en
el valor de este par&metro (Paulik,
1973).

3 RS B RS

2 -

RECQLUTAMENTO
\

/7

ST <t e
STOCK
En las expresiones (8) se muestra

la relacion entre estos parametros y T 2. o Bevart ool e

los coeficientes naturales; A esta Bplicacibn en la tigurs 1.
relacionado con los dos componentes de

la mortalidad natural de los primeros

estadios (exprosién 4) y B solo con el

denso-independiente.

En las expresiones (8) se aprecia que 1los cambios en la
fecundidad no afectan al par&motro A, pero que a B lo afectan
inversamente de modo que al ser 1/B la pendiente en el origen, la
interpretacién es an&loga a la que se hizo en el caso de la
relacion del par&motro A de Ricker con este factor. Tambien se
tienen interpretaciones similares para explicar el incremento de A
'y B al aumentar la edad de reclutamiento.
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Modelo Beverton Holt (2).

-El modelo Beverton Holt (2) de la
expreaién (9) genera una curva 3/R en
forma de campana (Fig. 3). Es el pri-
mero que se presenta aquli de tres
par&metros, en donde A representa
inversamente la mortalidad ' depen-
satoria y es la pendiente en el
origen, la mortalidad compensatoria
esta representada por B y C. La
ubicacion del reclutamiento maximo
depende de By C, y su valor de los
tres pur&metroa aunque directamente
golo de A, es decir, A es el unico
parémetro cuyos incrementos aumentan
el reclutamiento maximo. Dado que este
modelo no tiene fundamento teorico, no
ez posible relacionar algebraicamente
sus par&metros' con los coeficientes
naturales. Este modelo es util para
describir el tipo de curva de la
" Figura 3 cuando no se dispone de mas
herramienta de ajuste que una
regresion lineal mﬁltiplo. pues
mediante una transformacion loga-~-
ritmica se convierte en un polinomio
de segundo grado.

Par. A BEVERTON-HOLT (2)
) VIRRN
AN

¢ ma§.

QO = N « s &

0123 45078 9W
: STOCK

51qu B BEVERTON-HOLT (2)
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FIGURA 3. Caabios en la forms de
la curva 8/R de Bevertontolt (3).
Dplicacibn en le figurs 1,



_Modelo de Cushing.

En el modelo de Cushing
(expresion 10, Fig. 4), no se repre-
sentan los dos tipos de mortalidad que
se vienen describiendo en esta
seccion, ni existen reclutamientos

maximos Ya QQQ en cualquier caso la
curva es creciente. Solo las curvas
generadas para valores de B<1l tienen
sentido (Cushing, 1971)., y en tal caso
la pendiente en el origen es infinita,
esto es, la curva es '"vertical" en el
origen; sin embargo en la Figura 4 se
aprecia que el comportamiento de la
curva cerca del origen dopendevméa de

los valores de B, parametro al que FIGURA 4. Cambios en la forma de
Cushing 1lamo "indice de denso- .l;',,,u?.':g"bn .:ﬁ:. ﬁ:n 1‘.““'
dependencia”". Este modelo tampoco

tiene furidamento toérico.
Modelo Chapman (1).

En el modelo Chapman (1) de la exprolién (14), la pendiente
en el origen es A/B y el par&metro A influye fuertemente en el
comportamiento de la curva en esa zona; no se aprecia claramente
8i la curva muestra la mortalidad depensatoria, que en todo caso

deponderia de B/A. La mortalidad compensatoria esta asociada a los
par&metros By C. Los reclutamientos maximos dependen de los tres

parametros Yy no se ve que sSu ubicacion dependa de alguno en
particular (Fig. 3).



Doapuis de una revision graticc
con varias combinaciones de valores de
los par&metros. se encontro que este
modelo es capaz de describir una curva
- de "Ricker deformada" (Gomez Munoz.
1986a) debido a una protuberancia que
se forma entre el

origen Y el

reclutamiento maximo (Fig. 6), indi-
cando un efecto compensatorio positivo
(Rothschild y Mullen, 19835), esto es,
que albajas densidades de la poblacién
" parental se producen reclutamientos
elevados; esta curva se genera cuando

el par&motro A es un orden de magnitud

mayor que B, Yy este a su vez un orden

de magnitud mayor que C. SJe observa
que al disminuir B la protuberancia vy
el maximo se separan, y al aumentarlo
se acercan hasta formar una curva tipo
megseta, como la que s8e esperaria
fondo o
bentonicas que efectuan el desove en

. uh sustrato oapocitico y limitado.

encontrar en esgpecies de

RE

RECLUTAMIENTO
O = N« s O 0O = W W« s O

RECLUTAMENTO
™

FIGRA 3. Canbics en la farma
la curve 6/R de Chapman

Porametro A CHAPMAN (1)

0 1 23 4580678 910
ST0CK

. Porumetro C CHAPMAN (1)

p

r

0123408878090
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Explicecibn en la& figura 1.
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FIGURA 6. CQuva '"deformada de Ricker”
obtenida oon al acdelo Chapman (1),

Modelo Chapman (2).

El modelo Chapman (2) ( oxprosién s . Porometro A CHAPMAN (2)
11, Fig. 7) es el unico de dos para- e 4
metros que representa la mortalidad g sy _fmi:if'\
- depensatoria (directamente asociada a g " R.\
A e inversamente a B). Y la ol ;;
compensatoria que depende de B. Aunque ™ B

en la Figura 7 no es evidente la

presencia de la mortalidad C_lQpOh- Parometro 8 CHAPMAN (2)

satoria, al menos algebraicamente el o .l
modelo la contiene, pues - es posible § ;‘ —
calcular el punto de inflgxién g 2] - "\‘~\
mediante la segunda derivada; ademas, ¥ o

en cualquier caso la pendiente en el T T ey 5§ o
origen es cero. El reclutamiento sTocK

maximo depende de ambos parametros, T T o o ™

pero su ubicacion esta controlada por Bplicscibn enla tigurs 1.

el par&motro B.
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Modelo Clark-Ricker.

El modelo Clark-Ricker (expresion
15, Fig. 8) por definicion tiene re-
presentada la mortalidad depensato-
ria en el pcr&metro C, el cual no
afecta al proceso de compensac16n que,
como en modelo de Ricker, solo depende
de B, aunque como era de esperarse,
los reclutamientos Bon menores a mayor
depensacién o] compensacién. El par&-
metro A cambio su significado respecto
al que tenia en el modelo de Ricker,
pues en este modelo parece afectar
éolamente a la magnitud del reclu-
tamiento maximo. La pendiente en el
- origen siempre es cero.

Modelo Clark—Beverton-Holt.

El . modelo Clark~Beverton-Holt
(expreaién 17, Fig. 9) tambien tiene
repreaentadq; la mortalidad depensa-
toria en el par&motro C y la pendiente
en el origen es cero. En la Figura 9
se aprecia que el pcr&metro B influye
directamente en la mortalidad depen-
satoria, por lo que su significado en
el modelo parece que fuera redundante.
El efecto de la compensacién, indicado
en la asintota de la curva, depende
solo de 1/A como en el modelo de
Beverton y Holt.

36
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FIARA 8. Canbice on la forms de
la cuve 8/R Clark-Ricker.
Bplioacion en la figura 3.



La inspeccion grafica de las
curvas generadas  por el modelo
. Clark-Beverton-Holt revelo que no es
posible representar en una sola curva
la asintota y un efecto doppnéatorio
mas intenso que el de la Figura 9.
Esto significa que el modelo pierde
utilidad para roprosontar procesos S/R
en los que se manifiesten claramente
estos dos tipos de mortalidad.

Modelo Clark-Cushing.

El modelo Clark-Cushing
(expresion 16, Fig. 10), al igual que
los dos anteriores, representa la
mortalidad depensatoria con el
parametro C y 1la pendiente en el
origen es cero. Por ser la curva
creciente,  este modelo tampoco
representa 13 mortalidad compensatoria
ni los reclutamientos maximos.
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FIGURA 9. Cambiocs on la forwa de
la owrva 8/R Clark-Bsverton-tiolt.
Dpliocscion enla figurs 1,



Modelo de Deriso,

En el modelo de Deriso (expresién
18, Fig.11) A es la pendiente en el

origen y la mortalidad compensatoria
depende de B y C. El wvalor del
reclutamiento maximo depende

directamente de A e inversamente de B

y C. y su ubicacion solo de los dos

gr&fico no
modelo

Ultimos. El  analisis

permitié comprobar 8i el

representa la mortalidad depensatoria.
Modelo de Shepherd.

En el
(expresion 20, -Fig. 12)
en el origen es A, la

modelo de Shepherd
la pendiente
mortalidad
depensatoria no 8se alcanza a
manifestar en esta curva, pero en caso
de existir dependeria solo de 1/A; la
mortalidad compensatoria depende prin-
cipalmente de B; el valor del reclu-
tamiento deﬁende directamente de A e
inversamente de B, y es afinado por el
par&metro C debido al cruce de curvas
provocado al variar su valor, dando al
modelo cierta

ajustado en casos especificos.

RECLUTAMENTO
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versatilidad para ser
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FIGURA 10. Cambics en la forma de
la ouva 8/R Cluk-Qﬂurq.
Bplicacion en s figuwre 1.
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FIGURA 1§, Cambios an la forma dm

la ourva 8/R de Deriso.
Explicecion an la figura 1.
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FIGURA 12, Cambios en la forma dm
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Modelo de Gomez Munoz.

En la Figura 13 se muestra una curva generada por el modelo
de Gomez Munoz (oxprouién 22) restringido a solo 4 par&metroa.
pues como se dijo en los antecedentes, el par&motro D depende de
los otros . La pendiente en el origen es A, la mortalidad
compensatoria la representa el par&metro B, el reclutamiento
maximo depende directamente de A,C y E, y su ubicacion es alterada
por todos los par&metros.

La comparacién de las relaciones que tienen A y C con los
coeficientes naturales (oxproaién 23) indica que no es posible
cambiar C sin alterar A; sin embargo, si es posible modificar A
gin cambiar C por medio de variaciones en a, pero en tal caso se
afectaria el par&motro B que podria compensar la alteracion
mediante el coeficiente poblacién parental-dependiente k.

g, Porametro A GOMEZ-MUNOZ owPa&Mu@l GOMEZ ~ MUNGZ
o R
4 ~
3 / ~ _ j 3 Ay
5 21 L = 5 1] S o
d T d ~ -
& v/ ¥ - o
Y S — ) S —
0 1 2 3 4 5 8 7 & 9 10 0 1 2 3 4 0 ¢ 7 8 9 10
S10CK : STOCK ) ‘
5 Parametro C  GCOMEZ-MUNOZ g , Parametro £ GOMEZ~MUNOZ
2 4 -~ o lg 4 /\’ T~ ~
8 /7 ~ 6 ~ -~
, ;, = ~ - 3 3 . ~
5, =Y
2
g o
¥ 1 ¥
Y — 0 —r—r e yey—yp—
0 1 2 3 4 5 57 8 910 Q 13 3 4 6 08 7 8 92 %W
K : ST0CK

FIGRA 13. Cambios on la forme os la curve B/R oe Gomez Muaz. Explicecién en
1a figure L.
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Si el coeficiente ~ se calculara independientemente por medio

de evaluaciones biolégicas de la fecundidad, entonces alguno de
los par&metroa A o C estaria de mas, pues ambos indicarian
solamente la influencia de la mortalidad denso-independiente en la
relacion S/R . Y se relacionarian en 1la forma A=ae *“°. Esta
situacion también se presentaria cuando este modelo se maneja como
- curva basica o curva huevos/reclutas (Larraneta, 1979), pues
entonces a no interviene en las relaciones (23).

Por otro lado, al considérar las expresiones de C y E, se
observa que mediante este modelo se puede evaluar la interaccion
de las mortalidades denso-independiente y denso~dependiente, pues
los cambios que en un momento tuvieran, afectarian estos
parémetros indicando si wuna de ellas (o} ambas sufrieron

modificaciones.

En resumen, las propiedades tegricas. Y gr&ficas de los
modelos S/R considerados son:

(1) Los unicos modelos que tienen fundamento teorico mon los de
Ricker, Beverton-Holt, Chapman (1), Chapman (2) vy Gomez Munoz,
siendo este Ultimo el unico que permite estimar la fecundidad
media y los componentes denso-independiente, denso-dependiente Yy
poblacién parental-dependiente de la mortalidad natural en los

primeros estadios de vida.

(2) Ninguno de los modelos conmiderados, ni la forma de la curvas

8/R que generan, indican el mecanismo ecolégico de regulacién de
la poblacién. Solo se pueden apreciar gr&ficamente la intensidad
de la mortalidades depensatoria y compensatoria.

(3) Se encontraron 4 tipos de curvas S/R que pueden representar
una situacion real Y que Begﬁn su forma se clasifican en:
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a)

b)

c)

d)

Domos: Solo representan la mortalidad compensatoria y que se
pueden generar con los modelos de Ricker, Chapman (1),
Deriso, Shepherd y Gomez Munoz.

Domos deformados: Con wuna protuberancia cerca del origen
indicando un efecto compensatorio positivo, ademas de la
mortalidad compensatoria, que 8se pueden generar con los
modelos de Chapman (1) y Gomez Munoz.

Acampanadas: Representan tanto la mortalidad depensatoria vy
la compensatoria; se pueden generar con los modelos
Beverton~-Holt (2), Chapman (2), Clark-Ricker y Gomez Munoz.

Asintoticas: No representan mortalidad depensatoria. La
compensatoria se manifiesta en que el reclutamiento no puede
pobrepasar un nivel maximo determinado por el ambiente. Estas

curvas se pueden generar con los modelos de DBeverton-Holt,

Deriso, Shepherd y Gomez Munoz.



AJUSTE DE LA3 CURVAS

En la Figura 14 se presenta la secuencia de los datos S/R de
;a sardina de California para el periodo 1932-1950 (Clark y Marr,
1955) utilizados para ajustar las 12 relaciones funcionales S/R
que se analizan en este trabajo. Se apreciad las siguientes
- caracteristicas generales: ’

a) El efecto compensatorio o de autoregulacién de 1la poblacién

© estuvo presente cuando grandes poblaciones parentales
produjeron reclutamientos bajos en los periodos 1933-1935 vy
1941-1942,

b) El efecto depensatorio causado por la mortalidad cuando 1los
niveles de 1la poblacién pafontal son demasiado bajos se
presenta en 19435, 1949 y 1950, que prevalecié hasta el cierre

de la pesqueria.
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FIGUMA 14, Secusncia temporal de los datos B/R oe la
sardina de California, on miles de millores da peces,
de 1932 & 1920 (tomedos de Clerk y Merr, 1933),
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c) En el periodo 1937-1940 y en 1932 8e observan grandes

' reclutamientos generados por poblaciones parentalea intermedias
de alrededor de 5,000 millones de peces. El periodo de 1943 a
1945 ea de transicion, lo que ocasiona que esta serie de datos
no pueda ger descrita por ninguna relacion funcional 83/R, Dpues
no es8 posible describir con la misma curva los datos de los dos
periodos mencionados en este p&rrato.

A partir del periodo de transicion la pesqueria fue llevada a
la aituacién,critica de sus ultimos anos, coincidiendo con la
fuerte demaﬁda de alimentos durante la segunda guerra mundial Y,
segﬁn MacCall (1979), con la apliCacién de un esafuerzo pesquero
similar al de los primeros anos que ocasiono una mayor mortalidad
por pesca debido al incremento del coeficiente de capturabilidad.

En la Figura 15 se muestran los ajustes de los 12 modelos S/R
a los datos S/R mencionadoa; el orden de presentacibn fue definido
por las sumas de cuadrados de las desviacioneas SCD, que se
muestran en la Tabla 1 junto con los‘par&metros est imados. Ningﬁn
ajuste fue significativo al 90% de confianza y el porcentaje
explicado por cada rogreaién vario desde 3.5 hasta 20.4%, por lo
que, desde el punto de vista estrictamente estadistico, ninguna
relacion funcional S/R explica satisfactoriamente la dependencia
de la fuerza de la clase anual de la abundancia de 1la poblacibn
adulta en esta pesqueria. Destaca el hecho de que los dos me jores
ajustes muestran una fuerte mortalidad depensatoria, incluso la
del modelo Clark-Ricker parece exagerada. Este tipo de mortalidad
es considerada en los modeloa Chapman (2), Clark-Cushing vy
Clark-Beverton-Holt, pero por efecto de eascala no se aprecia con
claridad en las curvas.
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TABLA 1.- Parametros estimados Y suma de cuadrados de las

desviaciones del ajuste de cada modelo 8/R -~ a los

datos de la sardina de California tomados de Clark vy

Marr, 1933.
Modelo S/R A B c E SCD
Ricker | 1.319 0.166 - - 54.72
Beverton-Holt 0.283 0.448 - - 56.68
Beverton-Holt (2) - 0.117 -0.762 0.084 - 48.16
Cushing 1,675  0.274 - - 56.73
Chapman (1) 0.350 0.300 0.500 - 51.59
Chapman (2) 0.961 0.300 - - 50.76
Clark-Ricker 370.500 0.668 14.350 - 47.61
Clark~Beverton-Holt 0.280 0.100 1.000 - 57.70
Clark-Cushing 1.900 0.210 0.100 - - 56.80
Deriso 1.518 0.100 2.465% - . 55.72
Shepherd 0.700  0.130 6.800 - 48.58
Gomez Munoz ,1.000 0.491 8.838 3,813  51.62

Los modelos que con este ordenamiento se encuentran del
quinto al noveno lugar muestran solamente el efecto de 1la
mortalidad compensatoria; los seis primeros indican la existencia
de reclutamientos maximos a niveles intermedios de la poblacibn
parental. El modelo de Cushing no representa las mortalidades
depensatoria y compensatoria.

El modelo Clark-Beverton-Holt no logra mejorar el original de
Beverton-Holt de la expresién (3) a pesar de que lo contiene como
- cago particular cuando C=0; esto puede. deberse a que la
metodologic de ajuste depende de los valores 1iniciales de los
par&metroa, como en todos los metodos e ajuste iterativos de
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| modeios no lineales (Draper y Smith, 1981), y cuando ellos no son

suficientemente buenos ninguno de estos metodos trabaja a su
maxima éficiéncia. Esto parece haber ocurrido tambien en el caso
del ajuste.del modelo de Gomez Munoz, pues la estimacion obtenida
del paraﬁetro A fue igual a la inicial, 1o que indica que el
proceso iterativo no modifico el par&metro haciendo que el modelo
funcionara como si tuviera un par&métro de menos. Al comparar las
estimaciones que se muestran en Gomez Munoz (1986a) con estos
mismos datos,'se destaca el hecho de que en tal caso se obtuvo un
valor de ECO, y en este el ajuste proporcion6 un valor de E
positivo, que en vista del signo de C (Tabla 1), significa que en
este ajuste la mortalidad denso—-dependiente no se manifesto.

Las estimaciones de los coeficientes naturales que se derivan
de las expresiones (23) y de los par&motroa del modelo de Gomez
Munoz de la Tabla 1 son las siguientes: NL-0.0S?, Nk-—0.2173.
k=0.2191 y o=1.12 huevos/individuo. Para interpretarlas
correctamente ems necesario tener presente la expreaién (21), Qque
es la base de la deduccion del modelo. El efecto compensatorio
originado ' por la densidad de la poblacién- desovante o,
equivalentemente, por el numero inicial de huevos, se ejercr a
traves del coeficiente k y 8u influencia en la magnitud de 1la
mortalidad natural M se mantiene constante durante el intervalo de
edad (0,t ]:; por el contrario, el efecto del coeficiente
denso-dependiente M disminuye en 1la medida que decrece la

2
abundancia Nt de la cohorte.

Lo anterior explica entonces, el por qué de la forma de las
curvas de Ricker Yy de DBeverton-Holt, en donde el efecto
compensatorio presente en la primera es mas intenso que en la
segunda. La disminucion mencionada del efecto de la denso-
dependencia representada por N& es 1o que genera la asintota del
modelo de Beverton—-Holt, no permitiendo el descenso de la curva a

valores altos de la poblacibn parental. Las estimaciones de estos
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coeficientes obtenidas en este trabajo y en Gomez Munoz (1986a),
demuestran que en la sardina de California se expresan efectos
altamente compensatorios a niveles altos de la poblacién parental,
- mecanismo que se manifesto en dos periodos previos al de
transicion, de 1933 a 1935 y de 1940 a 1942 (Fig. 14).

Al comparar los ordenes de magnitud de los coeficientes que
intervienen en la expresién (21) y en vista del valor del
componente'denso—indepondiente M‘, g#e concluye que este fue el
factor que menos afecto a la mortalidad natural en 1los primeros
estadios de desarrollo de esta especie. Esta aparente
contradiccion con las altas mortalidades provocadas por algunos
factores abioticos en -los huevos y larvas de peces (Bakun vy
Parrish, 1980; Anderson, 1986), se explica en parte porque el
modelo genera valores subestimados de o (Gomez Munoz, 1986a) ya
que al resolver la ecuacion diferencial (3) entre los limites de
integracién t=0 y t=t_, la escala necesaria para representar  los
eventos que ocurren en dicho intervalo de edad, no incluye
mecanismos de .mortalidad presentes en los primeros -dias
posteriores al desove; en otras palabras, el proceso de mortalidad
natural modelado en la expreaién (21) no cofresponde, a los
primeros dias de vida de los peces. Este resultado fortalece la
necesidad de estimar la fecundidad media por medio de otros
metodos, para que entonces con una estimacion m;s realista de a,
se obtenga una mejor estimacion de NL (expresiones 23),
facilitando el ajuste del modelo y mejorando 8u significacion
estadistica.

En resumen, la caracteristica predominante de -los diagramas
de dispersién de datos 3/R, tanto de los que se presentan en la
bibliogratia como del ejemplo tratado aqui.v es la gran
variabilidad de los reclutamientos que impide que los modelos se
ajusten adecuadamente. 3in embargo, tales diagramas proporcionan
en muchos casos evidencias de la existencia de procesos
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,depeheatorios o compensatorios, como en el caso de la sardina de

California. En terminos gr&ficos se puede decir que la mortalidad
depensatoria se presenta cuando se requiere un aumento en la
pendiente en el origen (determinada por los datos en esa 2zona)
para alcanZar 'los puntos que denotan reclutamientos m&ximos;
an&logamehto. la mortalidad compensatoria se advierte en el
’car&cfer'decreciento de la pendiente que definen los puntos S/R
- asociados a niveles altos de la poblacién parental. Cabe advertir
que en ocasiones no me aprecia la mortalidad compensatoria debido
a que la informacion .S/R disponible solo abarca la historia
reciente de la peaqueria y da la falsa impresién de que la
relacion se puede describir con una curva creciente, cuando en
realidad puede ser que se trate de datos que solo describen 1la
parte depensatoria del proceso,



MODELOS DE PRODUCCION
Implicaciones Teoricas.

Antes de interpretar las curvas de produccién obtenidas al
aplicar la metodologia expuesta al ejemplo de 1la sardina de
California, se revisaran las implicaciones teoricas de dicha
metodologia. sobre todo aquellas que la hacen compatible con las
desarrolladas por otros autores. En la mayoria de las
contribuciones teoricas revisadas en los antecedentes se asume que
la edad de reclutamiento coincide con la de primera reproduccién Y
que sélo hay una clase de edad en la poblacién parental; en este
trabajo se hace un tratamiento generalizado de las edades de
reclutamiento, primera reproduccién y del numero de grupos de edad
que conforman la poblacién parental.

Las caracteristicas de la curva S/R que se han analizado en
este trabajo y que pueden tener relacion con la forma de la
consecuente curva de rendimiento, aeguir&n siendo la presencia de
las mortalidades depensatoria y compensatoria, la pendiente en el
origen y los reclutamientos maximos. En seguida se hara uso
extensivo de la formulacion desarrollada en la motodologia a fin
de deducir en lo posible resultados teoricos que expliquen las
propiedades de las curvas de prodgccién derivadas de una relacion
funcional S/R.

Proposicién 1,

31 la curva 8/R generada por la relacion funcional R=G(38) no
representa mortalidad depensatoria, su pendiente en el origon'ont&
dada por

1

‘G (0) = (48)

F
H(chx ) _ _man

donde F__  es ;a maxima mortalidad por pesca en equilibrio.

m
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Demostracion:

La condicion de equilibrio de 1la expresién (33) se puade
escribir en la forma: -

G(8) (H(F)~F/Z) = S (49)

donde el primer miembro representa una familia de curvas,
dependiendo del valor de F, obtenidas al multiplicar la curva 3/R
original G(38) por H(F)-F/Z; el segundo miembro representa la recta
de 45° que pasa por el origen. La exprosién (49) a Bu vez es
equivalente a:

G(F) = — (50)

H(F)-F/2Z
en donde el primer miembro es la curva 3/R ajustada y el segundo
representa una familia de rectas que pasan por el origen con

pendiente (H}P)-F/Z)-l, que depende de F.

0 2 4 ° °
STOCK
—— QURABM — Fe0 -~ O(P(Pmax — Fmax

r;am 16. Sclucionss del etock en equilibrio por el
matodo grafico de la expresion (30), pera el caso de un
modelo 8/R hipotético gue no representa mortalidad
aepersatoria.
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Al incrementar F la pendiente aumenta, y para cada F la
poblacibn parental en equilibrio es el valor de S que corresponde
a la interseccion de la recta con la curva G(3).

Si la curva G(S) no representa mortalidad depensatoria,
entonces es convexa cerca del origen (con pendientes decrecientes)
Y para cada valor de F existe una solucion en equilibrio siempre y
cuando la recta mencionada sea secante a la curva, Yy al
incrementar F mse encuentra una Fm“x tal que dicha 8secante @ge
.convierte en la recta tangente en el origen (Fig. 16).

Qg.e.d. .
Corolario 1.1
81 un modelo S/R genera una curva Qque no representa mortalidad
depensatoria, tiene un par&motro o-pocitico (PAR) qQque es la
pendients eon el origeny t = t, = t, . entonces

max

F = (PAR - 1) M (51)

En el caso particular de los modelos de Ricker, Beverton-Holt (2),
Derisc, Shepherd y Gomez-Munoz, la pendiente en el origen es A,
luego, cuando generan curvas 8/R sin mortalidad depensatoria ee
tiens que:

Frox ™ (A=1) M (52)
Para el caso del modelo de ’Bovorton;ﬂolt. con pendiente en -el-
origen 1/B:

P . U-B) M (59)
' B

Y para el de Chapman (1) con pendiente A/B:

max

F =(2_1)m - (54)
B ;

72



Demostracion:

Cuando tr =t =t dela expreaién (30) se obtiene que
H(F)=1 para cualquier F. Entonces por la proposicion 1;
PAR-l/(l—Fmox/(Fmax+ M)), de donde despejando Fmox Se obtiene
(51).

Q. e.d,
Corolario 1.2
No existe F__  para el caso del modelo de Cu-hing: sl t =t =t

Demostracion:

La pendiente en el origen del modelo de Cushing es infinita,
entonces por el corolario 1.1, para cualquier tasa de explotacién
8e puede encontrar la poblacién parental en equilibrio y el
consecuente rendimiento en equilibrio.

Q. e.d

Corolario 1.3

En ol caso de que los modelos de Ricker, Beverton-Holt (2),
Deriso, Shepherd vy Gomez-Munoz generen curvas sin mortalidad
depensatoria (para el de Ricker u;empro o8 clerto) y tr-tR-tf. se
puede pescar en equilibrio si y solo si A>1, Para el modelo de
Beverton-Holt, el resultado equivalente es para B<l, y para el de
Chapman (1) cuando A>B.

Demostracion:

Para que los valores de Fmax de las expresiones (32), (33) vy

(34) del corolario 1.1 asean positivos, se requieren las
condiciones establecidas en el enunciado de este corolario{

Q.e. d
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Observacion:

La expresion (30) es un metodo grafico equivalente a la expresion
(33) que permite calcular en cualquier caso el stock en equilibrio
para cada valor de P. A partir de la curva S/R ajustada y de las
rectas asociadas a un numero suficiente de valores de F, se
calculan gr&ticamonto en el eje X los valores de la poblacién
parental en equilibrio asociados a cada uno.

| El termino nivel de reemplazamiento. segun lo definio Ricker

(1954), aparece en este trabajo en la p&gina 8 cuando se preaent6
ef modelo 8/R de dicho autor, quién como 8e ha comentado,
condidero que tr-tl-tf; la idea de este concepto es la de conocer
el tamano adecuado del reclutamiento que reponga las perdidas
naturales de la poblacibn parental. En los antecedentes se reviso
la propuesta de Garrod (1973) que compara, mediante un cociente,
el reclutamiento del ano con el promedio de los reclutamientos de
lag clases anuales en la poblacién parental que lo engendran. La
motodologia empleada en este trabajo contiene una generalizacién
del concepto manejado por Ricker, pues en ausencia de la
mortalidad por pesca la solucion 3, de la ecuacion en S de . la
expresgion (33) satisface:

G(S,) H(0) = 5, | (55)

En otras palabras, haciendo uso de la ultima observacion, la
poblacibn parental en equilibrio S_,. en ausencia de la mortalidad
por pesca, es el valor de la abscisa en el punto de interseccion
de la recta S/H(0) y la curva G(3), y la ordenada correapondiente
es el reclutamiento subsecuente R . En resumen, Ro es el nivel de
reclutamiento que reemplaza las perdidas naturales de -la poblacion
de modo que esta se mantenga constante en el - nivel So'
Evidentemente, en el caso particular manejado por Ricker
(t,=t =t,) Bse tiene que H(0)=1 y entonces las definiciones
coinciden. '
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La estimacion de so que se derive de alg&n' modelo S/R
ajustado a los datos de una poaduoria en particular, de hecho
proporciona una estimacion de la 'poblacién parental virgen. La
precisién de la estimacion dopondor& de qu; tanto se diferencie la
- mortalidad natural constante M de los adultos que se emplea en
esta metodologia. con la que haya existido en la realidad antes de
que empezara la oxplotacién de la poblacién. pues como 8se sabe.
por medio de la pesca se extraen individuos de la poblacién que en
otro caso deberian morirse naturalmente y entonces la mortalidad
natural real a que se sometio la poblacién parental virgen pudo
ser mayor que la que se estima cuando la posqueria ha operado
sobre la poblacién. Por lo dicho, cabria esperar ﬁuo el valor de
'8, que satisface la OXprosioﬁ (55) sea una sobreestimacion de la
poblacion parental virgen; esto puede ser relevante cuando se
propongan estimaciones del RM3 basadas en una evaluacion de la
poblacién virgen (Beddington y Cooke, 1983).

En la siguiente propoaicién se establecen las condiciones que
definen la forma de la curva de produccién derivada de wuna curva
3/R que muestra tanto mortalidad depensatoria como compensatoria,
Y que generalizan el resultado de Clark (1974) acerca de la
depensacion critica: Cuando la abundancia de la poblacion parental
esta por debajo del nivel correspondiente al punto de inflexion
cercano al origen, no existe posibilidad de que se evite la
catastrofe de la poblacion por un colapso depensatorio (Clark,
1974, p.  10). Se generaliza la formulacion teorica para aplicarla
en los casos en que hay mas de una clase de edad en la poblacién
madura, y la edad de reclutamiento oé diferente a la de primera
roproduccibn.



Proponicibn 2.

81 la curva G(8) muestra mortalidad depensatoria y compensatoria,

Y no eata pof debajo de la recta S/H(Q0), entonces para cilertos

valores de F existen dos soluciones de la poblccién parental en

equilibrio, siendo la menor de ellams inestable y la mayor estable.

Ademas: o

a) 84 G (0) < 1/H(O) existe una mortalidad por pesca F_ tal que
para todo F < F__  existen dos loluciono- de 1la poblacion
parontcl on equilibrio.

'b) 81 G (0) > 1/H(0) existiran dos valores de mortalidad por pesca

PoY Pox » Fio¢ Fma“‘._talol que para F S T, lOlO existe una

solucion de la poblacion parental en oquilibrio, y dos cuando

F <FF_ . .

Demostracion:

Si la curva estuviese por debajo de la recta S/H(0) que es la
de menor pendiente de la familia de rectas S/(H(F)-F/2). entonces
para ningﬁn F>0 habria solucion de la qulacibn - parental en
equilibrio, por lo que bajo la hipéteais de esta propoaicién -86
garantiza que exista al menos una solucion de la ecuacion en S de
la expreaxon (33).

La curva G(S) muestra mortalidad depensatoria, entonces la
concavidad cerca del origen implica .que a partir de cierto F
existen dos soluciones de  la poblacibn parental en equilibrio
(Figs. 17 y 18), de las cuales la menor es inestable y la. mayor
estable (Clark, 1974; Gulland, 1977; Gomez Munoz, 1986b). Al
incrementar los valores de F la pendiente de la recta se
incrementa de modo que las soluciones de la poblacibn parental en
equilibrio se acercan cada vez mas, hasta llegar a un valor maximo
de la mortalidad por pesca F__  en el que coinciden, 'pues la recta
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asociada a F;“x es tangente a la curva; para F>Fm ya no

X
exitiran soluciones y se caera en situacion de sobrepesca (Figs.

17 y 18).

i 68°(0) < 1/H(0), 1la pendiente en el origen de la curva es
menor que la pendiente minima de la familiai de rectas
3/(H(F)-F/Z), entonces para todo F tal que 0 ¢ F < F .. ©xisten
dos soluciones de la poblacion parental en equilibrio (Fig. 17) vy
la curva de produccién resultante es un ovalo (Clark, 1974, Figura
2c) . ‘ |

31 67 (0) > 1/H(0) existe un intervalo de valores de F, a
partir de F=0Q, en el gque solo hay una gsolucion de la pobla:ién
parental en equilibrio, obtenida por la interseccion de la recta
8/(H(F)-F/Z)- con la rama compensatoria de la curva G(S). Al
incrementar F se alcanzara un valor F, a partir del cual la recta
correspondiente es secante a la curva y entonces para mortalidades
por pesca entre F‘ Yy Fmax existir&n dos soluciones de la condicion
de equilibrio (Fig. 18), generandose de esa forma una curva de

produccién en forma de ovalo incompleto (Clark, 1974, Figura 2b).
g.e.d.

] 2 4 0 8
8T0CK
- OUMAGA = PO =~~~ 0P Pmgx  Pmax

r;a.m 17., Soluciones del stock en equilibrio por el
metodo graficc de 14 evpres:on (50, para el casc de un
mocmlo 8/R hipotetico qus  reprssenta mortal idad
depensatoria y con pendients en el origen sercr o igual
Gue 1/H(0), que ws la pendienta minima de la femilia de
rectes de la expresion (30) correspondients a Fe0,
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STOCK
- CURAB/R —— F0 - Fl — FIF (Fmm — Pug

FIGRA 18. Scluciores del stock en equilibric por el
Mo grafico de la expreeidn (30), pera sl cesa o8 un
moaelo B/R hipotatico que repramsents  sortalided
tepensatoris v con pandients en 8l origen meyor Que
1/M(0), Para mortalicacss POr pPasca Mencres Qus Fx wle
sxists una 8Glucion) pare cada F entre Fy v F,,
snisten dos. .

Corolario 2.1.

a)

b)

c)

La curva de rendimiento en equilibrio generada por los modelos
8/R  Chapman (2), Clark-Ricker, Clark-Beverton-Holt Y
Clark-Cushing siempre sera un ovalo completo, caracteriatico de
una doponlncién critica.

Cuando la curva 9/R de los modelos Beverton-Holt (2), Deriso,
Shepherd vy Gomez Munoz muestre mortalidad depensatoria vy
compensatoria, la forma de la curva de produccién derivada del
modelo sera un ovalo completo si A < 1/H(0), y en el casmo
contrario un ovalo incompleto.

En las mismas condiciones, para el caso del modelo Chapman (1)
el resultado equivalente es que la curva de produccibn es un

ovalo completo cuando A < . ., Y un ovalo incompleto en el

B H(C)
caso contrario.
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Domostracién:

La afirmacion (a) se deduce de la proposicién 2, en vista de
que la pendiente en el origen de los cuatro modelos mencionados es
cero., Las afirmaciones (b) y (c) se deducen igual en ' virtud del
valor de la pendiente en el origen de cada modelo mencionado en

ellas.
Q. e.d.

Proposicién 3. .
La pondionto en el origen Y de la curva de produccion derivada de

una relacion funcional G(S) entre la poblacion parental y el
reclutamiento, esta dada por:

Y =25 (56)
M H(0)

donde S  es la estimacion de la poblacién virgen (exproaién 35).

Demostracion:

Y = 1lim X ‘ (Definicion de derivada)

w
= lim E—E—gig—l (Definicion de Y, expresién 35)

- —— (Calculo del limite)

- e (Usando la expresion 55)
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En resumen, al consaiderar los resultados de la formalizacibn

teorica del procedimiento general para simular curvas de
produccién. a partir de una curva S/R, destaca lo siguiente:

a) El método_gr&fico de la expresion (50) permite calcular las
poblaciones parentales en equilibrio agociadas a cada
mortalidad por pesca, aun en los casos que sea posible hacerlo
algebraica o numericamente

b) Las proposiciones 1 y 2 ponen de manifiesto la importancia de
" la pendiente en el origen de la curva S/R, pues en el caso de
las curvas que no representan mortalidad depensatoria,

determina el valor de F_ ., y para las que si la representan,
dicha pendiente determina =i la depensacién es critica o no.

c) De los 4 modelos S/R que 8son capaces de generar curvas
acampanadas, solo loa de Beverton-Holt (2) y Gomez Munoz puedén
tener valores de la pendiente en el origen que caigan en
cualquiera de los dos casos de la propoaicién 2; esto es, a
partir de ellos se pueden generar curvas de produccibn en forma
de ovalo completo o incompleto, dependiendo de loa datos S/R.

d) La pendiente en el origen siempre es cero en los modelos
Chapman (2) y Clark-Ricker, luego la depensacion que describen
siempre es critica,‘por lo que esta propiedad es inherente al
modelo y no a la informacion que se analiza. h



Curvas de Produccion de la Sardina de California.

Las curvas de produccién en equilibrio derivadas de cada uno
de los modelos 8S/R ajustados a los datos de 1la sardina de
California en la seccion anterior (Fig. 15), se muestran en las
Figuras 19, 20, 21 y 22. En la Figura 19 las curvas de rendimiento
en equilibrio tienen forma de domo y son las que mas se asemejan a
los modelos de produccién clasicos, generalizados por Pella vy
Tomlinson (1969). Las diferentes estimaciones de F = concuerdan
con la proposicion 1 y la Figura 16, pues a mayor pendiente en el
origen de la curva S/R se obtiene mayor F ..: en efecto, Ilas
pendientes en el origen de 1los modelos Beverton-Holt, Deriso,
Ricker, Chapman (1), Gomez Munoz y Shepherd, que s8e muestran o
deducen de la Tabla 1, respectivamente son: 2.23, 1.518, 1.319,
1.16, 1.0y 0.7; las correspondientes Fmax son: 1.3, 0.92, 0.8,
0.69, 0.59 y 0.34.

Rendimiento (t x 1000)
-

260

200} , -

160

100}

60

o L4 L i1 0l bt i 111 llllllJ.‘ll [ O O O I I B '
T | ] 1 «r T
o] » 0.3 0.8 0.9 1.2
Mortalidad por Pesca F

—=— Beverton-H, ~—4— Deriso = Rioker = Ohapman (1)
= Gomez M - ghepherd

FIGURA 19, ’Qrvu de produccion en equilibrio en forme ds como de la mardina
de California, simuladas & partir de lon ajustes ds & modalos G/R.
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Los modelos de produccién de la Figura 19 tienen pendientes

en el origen aparentemente iguales, pero por la propouicién 3 se
tiene que todas ellas dependen de la estimacion de la poblacién
virgen S_, que se deriva de cada modelo S5/R conforme a la
expreaién (55), y depende .de la intensidad de la mortalidad
compensatoria que cada uno represente en la Figura 15. Asi, las
eatimaciones de-S° van deade la del modelo de Clark-Ricker de
7.503 millones de peces, hasta 8,353 que corresponde al modelo
Clark-Beverton-Holt; entonces, seg&n 1a expresién (56), las
pendientes en el origen de todos los modelos de produccién que
aparecen en este trabajo, incluidos los de las Figuras 20, 21 vy
22, fluctuan entre 940.63 Yy 1043.44, cuya diferencia no es
perceptible en las figuras por el efecto de escala.

s 8 ¢ 8 E B

Moartaiidaed por Pescs F
= B Kol (2] “°° Chepman (2) == Clark-Ricker

FIGRA 20. Curves de produccién en equilibric en forma ce
Gvalo ce la sardine ae California, similades 4 pertir o
los ajustes o los sccamios B/R Bevertontolt (2), Chepman
(2) y Clark=Ricker.
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En las Figuras 20 y 21 se muestran las curvas de produccibn
en equilibrio que tienen forma de ovalo y caen en ol tipo de curva
que generé Fox en 1974 para esta peaqueria (Condrey, 1984) y las
obtenidas en Qoneral cuando el coeficiente de capturabilidad q es
denso-dependiente (MacCall, 1976). En el corolario 2.1 se
establece que 4 de los 5 modelos S/R qud intervienen en estas dos
figuras siempre generan modelos de produccién en ovalo; la
pendiente del modelo Beverton-Holt (2) tambien satisface la
condicion de dicho corolario, pues 8u pendiente en el origen
(A=0.117) es menor que 1/H(0)=0.363 (Fig. 20). El comentario del
-p&rrafo anterior en referencia a la pendiente en el origen de
estos modelos de produccibn es8 general y sigue siendo valido para
estas figuras. El valor de chx depende directamente de la
magnitud del reclutamiento maximo e inversamente de la "amplitud"
del efecto depensatorio en la curva S/R (Fig. 18).

‘ En el caso de los modelos de produccién derivados de las
" curvas de Clark-Cushing y Clark-Beverton-Holt, 1la chx dependié
mas fuertemente de la amplitud del efecto depensatorio (Fig. 15):
en el caso de Clark-Cushing es imperceptible, aunque por
definicion la mortalidad depensatoria “esta representada en ol
(expresién'16). Los modelos Clark-Ricker y Beverton-Holt (2)
representan un efecto depensatorio semejante en amplitud (Fig. 15)
y la Fmdx de las curvas de produccién que generan (Fig. 20) se
distinguen por el tamano del reclutamiento maximo, que en el
primero de estos modelos es ligeramente mayor (Rm-3.8 generado por
una poblacion parental Sm-5.3, ambas cifras en miles de millones
de peces).: La Fﬁax del modelo de produccién derivado de Chapman
- (2) no esta definida explicitamente por ninguno de los dos
efectos mencionados. '

La redondez del ovalo de las curvas de produccién de la
Figura 20 depende de la amplitud del domo de la curva S/R que la
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genera (Fig. 15); a menor amplitud del domo, mas cercanos son los

valores de las poblaciones parentales en equilibrio y por ende los
rendimientos correspondientes. En el caso de las curvas de la
Figura 21 la causa es similar, aunque las curvas S/R que las
generan no son propiamente en forma de domo. Biolégicamento. la
amplitud del domo en las curvas S/R representa la intensidad de
las mortalidades depensatoria y compensatoria, pues en al caso de
domos muy estrechos, como en Clark-Ricker y Beverton-Holt (2),
estas mortalidades se representan intensamente, observandose una
disminucion de ambas en los modelos Chapman (2).
Clark-Beverton-Holt y Clark-Cushing (Figura 15), que en ese orden
se manifiesta en un paulatino incremento en la redondez del ovalo.

?-muuum

0 0.4 oV ] 1.2 10 4
Mortalidad por Pescs F
= Qwk-Cushing ™ Qark-8 Mail

FIGRA 21, Qurvas ds produccion en equilibrioc en fores Os
i ?valo jh la sardine oe Californis, similaces & parctir o

8 ajustes s los modmlos B/R Clerk=Gush

Clark-Baverton+olt. ¢ ey
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Desde el punto de vista administrativo, la excentricidad de
los ovalos (pérdida de redondez) representa un riesgo muy grande,
por la cercania de las dos ramas de la curva, pues la curva
superior del ovalo es generada por las poblaciones parentales en
equilibrio estables y la inferior por las inestables (Clark, 1974;
~Gomez Munoz, 1986b). En la pr&ctica la inestabilidad significa que
no es posible mantener a la poblacién en la rama inferior de la
curva de produccién, pues el equilibrio solo se da cuando el menor
de los valores de S que satisfacen la oxproeién (33) se alcanza
exactamente, cosa que en la realidad no es posible y 8se cae en
situacion de colapso depensatorio (Clark, 1974). '

Por ia forma del ovalo, como en el caso de Clark-Ricker Y
Beverton-Holt (2), los dos rendimientos en equilibrio que existen
para cada F son muy similares y al contrastar una curva simulada
de este tipo con la informacion de una pesqueria especifica, seria
dificil decidir en cual de las dos situaciones =me encuentra
(estable o inestable), ‘aun bajo la aupouicién de equilibrio.

Otra situacion delicada que se aprecia en el tipo de curvas
de produccién como la de Shepherd de 1la Figura 19, las de 1la
Figura 20 y la de Clark-Beverton-Holt de .la Figura 21, es .la
proximidad de las mortalidades por pesca F_ N F ax (Tabla 2),
que complican la administracion de las pesquerias que representan
" (Ricker, 1963). En tales casos es dificil evitar 1la sobrepesca,
pues con pequenos excedentes en el esfuerzo por arriba del 6ptimo
se pueden generar - mortalidades por pesca que no respetan la

situacion de equilibrio.
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En la Figura 22 se muestra la curva de produccién derivada

del modelo de Cushing que, como s8e dijo antes, no puede
representar la situacion real de una poblacién, por lo que no es
recomendable proponer medidas administrativas a partir de el. 8Sin
~embargo, la ausencia de una maxima mortalidad por pesca en
equilibrio es compatible con el corolario 2 de la proposicién 1.

Mortalided por Pesce F

:::i.:r 2& g:a;r:wn produccion en equilibrio de e’
na nia, simileds a partir dal
modelo de Cushing. ) Shuss cel
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Esfusrzo pwsquero (barcos-mes x 1000)
FIGURA 23. Curva de produccion de la sardina de
Californla ajustada por Fox en 1974 bajo la

hipbtesis de derso depsndencia del cosficients de
capturabilidad q (tomada de Condrey, 1964),

En la Figura 23 se reproduce la curva de produccién que
ajusto Fox en 1974 para esta pesqueric (tomada de Condrey., 1984),
donde se aprecia que la forma es similar al ovalo generado por el
modelo Clark-Beverton-Holt de la Figura 21; en los dos ovalos
destacan las pronunciadas pendientes alrededor del maximo,
denotando la facilidad con que la situacion de la pesqueric puede
doblar el punto critico indicado por la qux y caer en la
situacion inestable que se ha comentado arriba. Por otro lado, las
escalas de las dos curvas, mencxonadas en este p&rrcfo difieren
significativamente tal vez porque lam estimaciones de la
poblccion parental y el reclutamiento de Clark y Marr (1955) son
minimas, debido al metodo que aplicaron, o bien porque la
simulacion de la produccién que se deriva del enfoque empleado
aqui no supone que la captura este en equilibrio, como en el caso

de los modelos globales (Ricker, 1975).
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La condicion de equilibrio de la expresién (33) se impone
para generar un modelo de produccién a partir de la curva 8/R
ajustada a los datos, la cual se supone es representativa de la

dinamica promedio de autorrogulacién de 1la poblacién. En otras
palabras, la representatividad del metodo usado en este trabajo
depende de la veracidad con que la curva S/R ajustada represente
la relacion, Yy la de los metodos globales de que la pesqueria este
operando en equilibrio. La principal diferencia conceptual entre
estos dos enfoques estriba en suponer el equilibrio o simularlo.

ax
asemejan a las de MacCall (1979), quien a partir de un analisis de

cohortes y una simulacion de las series de tiempo de la abundancia

Las estimaciones del RMS, Fopt Y Fm de la Tabla 2 solo se

de esta pesqueria, encontro que ol rendimiento maximo sostenible
que la pesqueria pudo haber soportado es de 250,000 t. La
estimacion de Murphy (15966) del RMS es8 de 470,000 t para el
periodo previo a 1949 y de 57,000 t para los ultimos anos de la
pesqueria. La de Schaefer (1954) es de 600,000 t, muy por arriba
de las de la Tabla 2 y de la de MacCall (1979).
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TABLA 2.~ Rendimientos maximos sostenibles (RMS) y mortalidades
por pesca, optima (Fop) Y maxima en equilibrio (F. )

de la sardina de California, estimados a partir de los
modelos S/R.

Modelo S/R RMI(t x 1000) Foot Fnax
Ricker 172,29 0.40 0.80
Beverton-Holt 162.55 0.48 1.30
Beverton-Holt (2) 233.27 0.34 0.36
Cushing 168.82 0.80 -
Chapman (1) 177.34 0.34 0.69
Chapman (2) 192.84 0.32 0.40
Clark-Ricker 250.10 0.38 0.39
Clark-Beverton-Holt 155,61 "0.38 0.58
Clark-Cushing 17%.77 0.70 . 2.20
Deriso 168.67  0.42 0.92
Shepherd 199,17 0.29 0.34
Gomez Munoz 246.12 0.38 0.59

MacCall_(1979) tambien estimo que la maxima mortalidad por
pesca sostenida fue de O. 25, que es menor que todas las
estimaciones de F .Y F_ . de la Tabla 2, aunque én su analisis
de cohortes aparecen algunas mortalidades por pesca por grupo de
edad mucho mayores.; Murphy (1966) " estimo que en promedio se
aplico una mortalidad por pesca de F=0.79.

De 1o anterior se puede concluir que en vista de la
dispersién de los datos S/R de la sardina de California cerca del
origen y de la ubicacion de los reclutamientos m&ximos, las 6urvas
de produccibn'quo tienen forma de ovalo son las que representan la
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gituacion de la poblacibn de manera m;s realista, sobre todo la
generada por el -modelo Beverton-Holt (2), demostrando que el
colapso que sufrio la poblacién fue depensatorio. Esto coincide
con los resultados obtenidos por Fox en 1974 (Fig. 23) y MacCall
(1976) como consecuencia del analisis de la denso-dependencia del

coeficiente de capturabilidad: q.



" ANOMALIAS O DESVIACIONES DEL RECLUTAMIENTO

En la Figura 24 y-en la Tabla 3 se muestran las anomalias del
reclutamiento de la sardina de California de 1932 a 1930,
calculadas conforme a la oxproaién (47), respecto a cada uno de
los modelos S/R considerados y al reclutamiento promedio que fue
de 2.53 miles de millones de peces. Las fluctuaciones de las
anomalias respecto a alguno de estos modelos en particular se
aprecia mejor en la Figura 24, en cambio, para revisar las
estimaciones respecto a todos los modelos para un ano determinado

es mejor la Tabla 3.

Exceptuando las anomalias respecto a la media, todas las
series coinciden en signo en casi todos los anos. Las anomalias
respecto a la media difieren notoriamente del resto en el per’odo
1946-1948 siendo muy pequenas en comparacién con las estimadas
mediante los modelos S/R. El ano en el que se observa mayor
discrepdnciq;tanto en los signosa como en los valores de las

anomalias es 1935.

| .
TASLA 3.~ Anceslfae porsentiunlies del recliutcaionte de Ja sardine de Califernia respeste o sede une do lee
scdelos B/0 y reapestie s lo evdia.

MOORLO
Ao ] .2 ? 4 3 ) ? [} 10 11 12 19

1902 67.67 78.00 .01 79.98 84,06 47.92 30.90 72.3%0 00,60 71.68 30,10 80.92 3. 31
1939 =20.68 -19.8) -92.48 ~-10,42 -20,74 =-20,02 =30.9) ~-21.24 ~-17.89 =-19,92 -31.78 -28.98 -9.25,
1994 =44.60 -49,0) =8.61 <-B0.47 <=99.14 =22.99 =19.43 =-80,.98 <=49.,29 =46.04 =-10.48 =53.27 <-40.02
1938 =7.66 . ~16.00 87.32 =17,48 1.4 20,34 94.20 ~-10.28 ~18.49 -11,41 .06 11,21 . ~1.87.
193¢ 49.61 40.48 42.81 49.84 43.00 42. 06 44.89 48.20 'Bl.60 49.02 29.79 47.49 V.04
1997 28.92 46.29 20.28 81.29 29.29 24,20 14.67 44.99 49.09 3%.01 26.14 21.22 49,81
1939 71.69 94,40 41.62 90.41 60.70 8).82 4.9 o1.88 09,42 76.01 B81.7» 82.06 93.32:
1939 181.27 169.89 104.81 176.21 194.44 120,72 98.29 (68.26 177,01 188,76 119.60 122.390 1v4.08
1940 2.6) 7.30 -19.99. 9.67 -8.91 =-9.68 -19.08 8.14 10.20 4.95 =-18.00 -?7.23 18.38
1941 -32.08 -38,89 ~-18.00 <-38.00 <=30.66 <=25.20 =19.64 =37.02 =94.86 =009.35 =21.77 <~26.38% -28.04
1942 -10,9@ =-21,¥8 =10,18 =~21.19 =20,02 =17,92 <=13.04 =22,09 <~19.08 =-19.65 <-16.94 -16.84 -9.06
1943 -82.11 <49.90 -62.00 -48.02 -88.01 -B7.84 -62.22 -80.99 <-40.87 -81.02 -60.81 -86.70 <-44.76
1944 =60.17 =65.76 =72.90 <=64.62 <=69.99 =71.,28 =74.24 <=66.24 <=64,06 <=67.,29 =-71,20 =71.,79 ~-64.4Y
1948 -66.18 =65.00 -B0.82 <=-64.01 <=64.80 =-63.99 -27,29 64,40 =6B8.18 <-68,94 -~60.83 -67,98 =-60.4)
1946 44.7) 28,82 440.94 11,19 74.79 119.00 [ T9] £ 84.08 7.80 37.02 119.78 62,60 =21.09%
1947 184.31 103.00 1207,.49 89.77 216,74 380.38 1.287 200,90 B6.04 198,42 312,69 199.04 2.57
1940 6.48 -1.62 208.29 -7.07 24,06 42.086 4.0E) 9.02 -=10.11 2.74 B81.26 14,80 =208.98
1949 =97.92 =97.04 =97,10 =97.79 =-97,04 =97.02 <=96.02 <-97,81 <=97.88 =97,90 =-97.61 =-98,01 =-98,02
1980 =-99.88 <=99.84 =99.24 <=99.84 <=99.82 <99.80 <=90.83 <-99.80 <-99.88 <=99.88 -99.48 -99.88 -99,.6U

Nedelos S/701 1. Risker| 3. Severton-Heli] 9. Beverten-Held (2)} 4. Cushing; 8. Chapean (1)} €. Chapean (2)}
7. Clark=Rieker; B. Clerk-Baverion-Melt; 9, Clark=-Cushing; 10, Derise] 11. Shepherd) 13. Sdesr Mufes) 18. Nedia
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En 1940 tambien hay

diferencias en signo, pero son
pequeﬂas Y pr&cticamente des-—
preciables debido a que casi
todos ‘los modelog estiman un
valor de reclutamiento  muy
cercano al observado. En el
ano de 1939 se muestra una
anomalia positiva importante
que esta .inversamente rela-
cionada con el reclutamiento
maximo descrito por el modelo;
la menor de ese ano es la
relativa al modelo Clark-
Ricker y es cercana al 100%.

En el periodo 1943-1945,
'que aqui se ha llamado de
trangicion, las anomalias res-
pecto a las modelos S/R con-
siderados se presentan en
todos los .casos negativas. En
especial la de 1944, que es la
mas negativa-de todas, indica

que para una poblacion pa-
rental alrededor de los 5 mil
millonea de peces, los ajustes
de las curvas fueron dominados
por los valores altos del
reclutamiento (anos 1937, 1938
y 1939 ; Figs. 14, 15 y 24).
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La metodologia propuesta en este trabajo para calcular las
anomulias (expreaién/47). da lugar a que cuando el valor esperado
del reclutamiento dﬁ muy bajo, la anomalia es exageradamente
grande; como en el caso del modelo Beverton-Holt (2) en 1947, y el

"modelo Clark—-Ricker en el periodo 1946-1948 (Tabla 3, Fig. 24). El -
efecto inverso 1o encontramos en los anos de 1949 y 1950 en los
que todos los modelos generan mediante este metodo, anomalias
cercanas al ~100%, debido a que 1los Treclutamientos observados
fueron casi nulos; de esta manera la expresién (47) del calculo de
anomalias no permite qué se manifieste la capacidad de un modelo
para describir un reclutamiento cercano a cero.

En la Tabla 4 se presenta la matriz de correlaci;n entre lo=s
modelos S/R calculada con las anomalias del reclutamiento de la
sardina de California generadas por cada uno de ellos y la media.
La maxima correlacion observada es de 0.999 entre los modelos
Cushing y Clark-Cushing, seguida por la existente entre los de
Chapman (1) y Gomez Munoz de 0.998, y la de Ricker y Deriso de
0.997, qhe de alguna manera indican la similitud de las curvas
ajustadas a los datos S/R de la sardina de California (Fig. 13).

TAOLA 4.~ Matrix de eerrelesidn entre lce aodeles 8/R selculada sen les enseslfes del reclutesionte generadas por
cada' uno.

Hodelo S/R. ' 1 2 ) 4 . . ’ . ’ 10 1 12 19
1. Rioker 1.000 0.980 O0.651 O0.938 0,976 O0.8%1 0,437 0.%09 0.934 0.937 0.896 0.976 0,813
2. Deverton=Halt  ....s 1.000 0.499 0.988 0.918 0.784 0.941 O.98¢% 0.986¢ 0.992 0.792 0,914 0,920
9. Davertan-Holt (2)  veerescsoves 1.000 0,353 0.7%8 0.920 0.910 0.306 0,939 0.898 0.%00 0,706 U.12¢
4. Cushing  sesee tesreserssruns 1.000 0,842 0.681 0,204 0,978 0,999 0.962 0.692 0,844 0,98
8. Chapasan (1) ceesens eetessirassersennnse 1.000 0.96? 0.637? O.P07 0.938 0.987 0.970 0.999 D0.698
6. Chapoan €2) civessnessnsescescsassssseaansone 1.000 0.704 D0.68¢ 0,671 0.884 0.998 0.968 0.490
7. Clark=Rioker  sessvasasesoaresscssrasssasceanssasssnas 1.000 0.082 0.194 0.441 0.700 0.630 0.008
0, Clark=-Doverton=Holl ccessssccocevscncsracssssscscsssscscvsvacostanccnnse 1.000 Q0,976 0.920 O0.687 0.¥06 0.944
9. Clark~CUBRING  covsessotsoccssosososssasassanssssacstosssnnsasssecnes 1.000 0.988 0.682 0.8%7 0.97)
10. Dwriwo  eseeses tereencesaerestterenaseransrnas Precesrieriitetaaenrane 1.000 0.840 0,937 0.87)
11, Shepherd sesessessssvassen esesesssense IR rrmmnn 1.000 0.9¢8 0.812
12. Udoen MURBE = s oessenessessneseesssssessssesososssrssesnsnsenestsosdtonsssnessssccenscanasnas 1,000 0,707
19, Medid  secessssesvesesstccensantsasanresennsrscarnnnanae e 1.000
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La agrupacion de modelos con base en la matriz de correlacion

de la Tabla 4 se presenta en el dendrograma de la Figura 25. Se
aprecian dos grandes grupos: el primero formado por los modelos
Clark-Cushing, Cushing, Clark-Beverton-Holt, Beverton-Holt,
Deriso, Ricker Yy la media, este ultimo como "modelo" menos
representativo del grupo; el segundo lo constituyen los modelos de
Shepherd, Chapman (1) y (2), Gomez Munoz, Beverton-Holt (2) y el
de Clark-Ricker, siendo este ultimo el que menos se asemeja al
resto, hecho que es totalmente congruente con las correlaciones de
la Tabla 4.

DISTANCIA

Clerh-Cushing < ~--- -
Cushing-ececcnaaa.
Cu'rl-Bonr'on-Ho" -
Beverfon-Hol ~--~«
Derlso=secnanaa -

Rickgr ~--«== ===

Shepherd---ac-- }
Chaopmon (R)-~=-=--

Odmezs Mufloz - -~ - ——F-

Chopman () cv === —

Severton-Holt (2)
Clark-Rigkar = = = =

i

FIGURA 25. Agrupacién de los acdelos S/R con base en las ancsalias de |
ia sardina de Califarnia calculadas respecto a cada unc de ellos.



TABLA i.- Auteserrelasionee éo las ancasi{as del reslutenjente goneradas per les aadeles S/R

' R Desfasanionto (ghas)
Modelo S/R 1 A 4 3 4 -} i ) ? [} 9

Ricker . . 0.994  =-0.281 =0.321 -0.188 <-0.144 <=0.098  0.162 0.209 0.140
Beverton-Holt D.441 = =D,138 =0, 234 =~0,170 -0,168 =~0.098 0,172 0,240 0.114
Beverton-Holt (2) -~ 0.879 , -0.198 ~0.204 ~0,128 <-0.044 =-0.046 =0.019 0.048 0.005
Deriso 0.410 ° -0.210 -0.29% -0,17?9 <-0.164 -0.096 0.168 0.276 0.137
Chopaan (1) 0.978 -0.331 -0.429 -0.220 =-0.128 =-0.098  0.134 0.308 0.174
Chopaan (2) . 0,342 -0,357 =0.444 =0,197 -0,08) =-0.079  0.072 0.243  0.125
Clerk-Beverton-Holt 0.371 -0.202 <-0.984 -0.222 =0.168 =0.110  0O.158 0.339 0.182
Shepherd 0.374 -0.363 -0.486 -0.218 -0.004 <-0,080  0.070 0.237 0.139
Genex Munox 0.36) -0.837 =-0.404 <~0.179 <=0.090 =0.077  0.121 0.267 0.1356
Cushing . 0,478 -0,031 -0.1339 '-0.186 <=0.163 =0.003  0.160 0.186 0,058,
Clork-Cushing 0.480 -0,019 =0.108 ~-0.117 -0.154 =0.080  0.152 0.140  0.041.
Medie 0.832 0.162 0.12? 0.048 =0.089 -0.049  0.081 -0,0485 -0.113
Clark=Risker ' -0.088 -0.063 <-0.063 -0.012 -0.01% =-0,01% -0.021 ~D.024  =-D,027

Las autocorrelaciones de cada una de las series de tiempo de
las anomalias, hasta un retraso o desfasamiento maximo de 9 anos,
se muestran en la Tabla 5, donde los modelos aparecen agrupados
por la semejanza entre ellas. La primera caracteristica global de
estas autécorrelacionea es (que, exceptuando las derivadas del
modelo Clgrk?Ricker que son casi cero, las correspondientes a un
ano de desfasamiento tienen valores muy cercanos o superiores a
los sidnitiqativos con P<0.1; esto es, Quo con cualquier
referencia que se emplee, las anomalias del reclutamiento ‘dependen
en gran medida de las del ano inmediato anterior.

Los nueve modelos del primer grupo de la parte superior de la
Tabla 5, generaron correlaciones negativas importantes para un
desfasamiento de 3 anos, significati&as con P<O.1 en el <caso de
cuatro modelos de dicho grupo, y que en los ultimos cinco son
mayores que las correspondientes al desfasamiento anual. Las altas
autocorrelaciones con desfasamientos de uno y tres anos se pueden

interpretar como sigue:
a) El caracter autorregresivo de las anomalias. se pone de

manifiesto en la correlacion con desfasamiento de un ano, que
en funcion de una hipétesis de denso-dependencia, significa que
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el nivel de la poblacién parental qué genera un reclutamiento

anomalo no cambia significativamente de un ano a otro (sobre
todo cuando hay varias clases de edad en la poblacibn); El
argumento denso-independiente para explicar esta correlacién
significaria que el efecto de un evento ambiental sobre el
reclutamiento prevalece de un ano a otro.

b) El efecto inverso que a los tres anos tiene una anomalia se
puede asociar al impacto que un reclutamiento tiene cuando este
se convierte en la clase de edad mayoritaria de la poblacién
madura. Durante los primeros anos de la poaqueria de sardina,
el 50% de los individuos de 2 anos estaban maduros vy habian
desovado (Murphy, 1966); la explicacién denso-independiente de
esta correlacion indicaria la presencia de un fenomeno
ambiental- ciclico que afecta los reclutamientos de sardina, con
un periodo aproximado de seis anos.

La agrupacién de modelos de la Figura 25 se manifiesta en el
grupo superior de la Tabla 5, pues los ultimos 5 modelos de tal
grupo corresponden al segundo grupo del dendrograma Y e
distinguen de los primeros en que la correlacion correspondiente a
3 anos de desfasamiento es, en valor absoluto, mayor que la de un
ano. En la Figura 24 se aprecian algunas caracteristicas de las
anomalias que explican las diferencias mencionadas, pues en el
caso de los modelos S/R con pendiente en el origen mas baja o que
representan la mortalidad depensatoria, las anomalias positiQaa
del periodo 1946-1948 resultaron ser muy grandes en comparacién
con las descritas por otros modelos. Por ejemplo, en las anomalias
con respecto al modelo Beverton-Holt (2) de la Figura 24, se
observan fuertes alternancias en los anos 1944, 1947y 1950, que
debieron influir en el valor de la correlacion de tres anos.

El caracter periédico de las " autocorrelaciones
correspondientes a las anomalias generadas por los modelos de los
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dos primeros grupos de la Tabla 5 se muestran

en los correlogramas’'del modelo de Ricker vy 0.8 {a)
de Cushing (Figura 26a.b), que se tomaron ﬂ 1
como ejemplos representativos de dichos ° LL}}JJ
grupos para fines gr&ficos; se incluye ademas -Q4 (b
_el correlograma de la media (Figura 26c) con ;oa B
fines comparativos. Los valores iTportantOl 3 0 M
de los correlogramas, ademas del &QA .
correspondiente al desfasamiento anual, 89, — te)
varian en cada caso, pueg para el primer
) 0 1T
grupo destacan las correlaciones con =l
desfasamientos de 3 y 8 anos, para el segundo e e —
las de 5 y 7 anos, y para la media las de 35, oe'srAasm:lENTro D hes!
7 y 9 anos de desfasamiento.
FIGURA 26. Correlogranas
representativos de lam

c diferentes serjes de tiempo de
La comparacion de la semejanza de las e e tantento de

% : la sardina de California
anomalias del reclutamiento descritas por s los modelos de

Ricker (a), Cushing (b) y la

cada modelo (Figura 25), y de las propiedades nadia (0],

que cada serie de tiempo podria tener, v.g.

las autocorrelaciones, depende en gran medida

de la referencia empleada. Desde cada uno de estos dos puntos de
vista, algunos modelos presentan seme janzas que tienen su origen
en o]l ajuste de la curva S/R y algunas son explicables casi en los
mismos terminos del comportamiento de los modelos al generar
modelos de produccién. 3in embargo, el criterio mas usado para
medir anomalias, que es la media, muestra fuertes diferencias con
los resultados obtenidos al considerar que 1los reclutamientos
dependen: funcionalmente de la abundancia de la poblacibn parental.
La explicacién de las anomalias del reclutamiento con base en
fenomenos ambientales depender& de que s8e considere o no la
abundancia de la poblacibn parental y, en caso de congiderarse,
del modelo que sme emplee para describir la relacion S/R.
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RISCUSION

De los resultados presentados se desprende que el
conocimiento de la relacion que hay entre la magnitud del
reclutamiento y la magnitud de la poblacién parental, agi como el
establecimiento de una relacion funcional entre ellos, tiene
algunas consecuencias importantes en la comprensién de la dinamica
poblacional de especies explotadas.

Las hipétesis que s8e manejaron en la deduccion de algunos de
los modelos que tienen fundamento teorico 36 refieren

explicitamente a factores tales como el canibaliamo, la
disponibilidad de alimento (tanto para las larvas como para las
hembras maduras), la territorialidad, la limitacion del

crecimiento por el alimento y la depredacién. Sin embargo, las
relaciones funcionales 3/R no permiten conocer el mecanismo
ecologico mediante el cual las poblaciones controlan 8su tamano.
Las tres deducciones del modelo de Ricker que se presentan aqui,
derivadas de enfoques teoricos diferentes, y los planteamientos de
Chapman (1973) para formalizar distintas situaciones que
supuestamente regulan el tamano de la poblacién Yy que conducen a
la deduccion del mismo modelo S/R, demuestran que ni la forma  de
la curva ni el modelo ospecitico utilizado aportan informacion
gobre el fenomeno que domina en la regulacibn del " tamano
poblacional. '

El. procedimiento matematico formal presentado por Beverton vy
Holt (1957), Harris (1975) y Gomez Munoz (1986a) acerca de la
mortalidad natural en los primeros estadios de desarrollo, permite
interpretar los par&metros de los modelos de Ricker, Beverton-Holt
Y Gomez Munoz en terminos de la fecundidad media y los componentes
denso-dependiente, denso-independiente vy poblacibn parental-
dependiente de dicha mortalidad (expresiones 7, 8 y 23), aunque
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sin especificar tampoco las causas naturales hue inducen los

"valores de tales componentes.

Del analisis de las curvas S/R derivadas de los  modelos de
Ricker, Beverton-Holt y Gomez Munoz, se deduce que la mortalidad
denso-dependiente se manifiesta de distintas maneras, ya sea
indicando fenomenos depensatorios o bien compensatorios. Entre los
primeros se encuentra el caso de la mortalidad depensatoria, que
representa una disminucion en la .supervivencia de los reclutas
ocasionada, directa o indirectamente, por el bajo nivel de la
poblacibn parental. Entre los segundos se encuentran las
respuestas del reclutamiento para cdmponsar una situacion extrema
de la abundancia poblacional, con reclutamientos bajos cuando el
nivel poblacional es alto, y con reclutamientosgs altos cuando es

bajo.

La forma de la curva S/R permite conocer s8i los fenomenos
depensatorios o compensatorios intervienen em la regulacibn de la
poblacibn. Conaiderando la naturaleza de los fenomenos que
representan y las consecuencias que se derivan de Bsus
aplicaciones, los resultados indican que las curvas S/R con forma
de domo, domo deformado, acampanadas Yy asintoticas, . pueden
repregentar situaciones reales, Las curvas que representan un
reclutamiento que crece ilimitadamente al aumentar el tamano de la
parentela son inaceptables, pues en la situacion que describen no
hay manera de controlar el crecimiento de la pdblacién; tal es el
caso de las generadas por los modelos de Cushing y Clark-Cushing.

Los domos representan a las poblaciones en que la
compensacibn sucede a altos niveles de la poblacibn parental, esto
es, la mortalidad compensatoria se presenta cuando la poblacibn
crece demasgiado, ocasionando una disminucion en los
reclutamientos. Las curvas 3/R asintoticas tambien representan la

mortalidad compensatoria cuando una poblacién muy grande se
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autorregula generando reclutamientos cercanos al maximo tolerado
por el ambiente; esto es, que la poblacibn se mantiene estable
debido a la saturacion de la capacidad del medio para aostener
reclutas.

Los dbmos deformados representan poblaciones con
caracteristicas compensatorias en los niveles extremos de
abundancia. Estas curvas muestran, ademas de la mortalidad
compensatoria, una protuberancia cerca del origen que indica un
incremento en 108 reclutamientos generados por poblaciones
parentales pequeﬁaa, lo que se interpreta como una compensacién
positiva, es decir, la poblacibn compensa 8uUu baja abundancia a
traves de reclutamientos elevados.

Las curvas acampanadas representan poblaciones que
manifiestan reduccion en los reclutamientos tanto a altos niveles
de la poblacibn parental (mortalidad compensatoria), como. a
niveles muy bajos (mortalidad depensatoria). Tales poblaciones son
dificiles de regular, pues la depensacién hace que se genere una
curva de produccibn»on forma de 6valo, que representa a una
peuqueria en crisis, y en el caso de que este sea ‘completo, es
indicador de que la poblacibn gufrira un colapso.

No fue poasible encontar una curva S/R que representara
simultaneamente a las mortalidades depensatoria y compensatoria
“agintotica', esto es, una curva sigmoidea o en forma de "38"; en
la revision gr&fica se observo que el modelo Clark-Beverton-Holt
solo describe una de estas mortalidades a la vez.

El tipo de curva 3/R que describa una situacion particular
debera depender, principalmente,  de las caracteristicas de la
informacion. El uso adecuado del diagrama de dispereibn de los
datos 38/R, permite identificar la presencia de fenomenos
depensatorios y compensatorios con los que se regula la poblacién.
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A partir de dicho diagrama Rotschild y Mullen (1985) proponen una

forma de clasificar’ las poblaciones en: compensatorias, no
compensatorias, y sih relacion S/R aparente, segﬁn se vio en los
antecedentes. Cuando los datos S/R abarcan un buen numero de
niveles de la abundancia parental, es posible que, a pesar de la
gran variabilidad de los reclutamientos, describan adecuadamente
la relacion S/R promedio. Especial ¢uidado habra que poner a los
periodos de tiempo que representen los datos, pues, por ejemplo,
la mortalidad compensatoria solo puede ser detectada durante los
primeros anos de la pesqueria, cuando la poblacién tiene la
posibilidad de manifestar su comportamiento a niveles elevados de
abundancia; asimismo, la mortalidad depensatoria solo se podr&
observar en situaciones criticas, en los anos mas recientes de la
historia de la explotacibn del recurso en cuestion.

El analisis de la secuencia temporal de los datos S/R, tanto
de la bibliografia como del ejemplo tratado aqui, demuestra que,
en los primeros anos de las pesquerias. los datos fluctuan en la
regién compensatoria del plano S/R, ¥ en la medida que se . va
ejerciendo la sobrepesca del crecimiento, la reduccion de la
poblacién parental origina un desplazamiento de loa datos hacia el
origen del plano, en donde, dependiendo de las caracteristicas de
la especie, puede manifestarse positivamente como en el caso de
las poblaciones parentales representadas por "domos deformados", ©
negativamente, como mortalidad depensatoria.

Independientemente de que exista un modelo cuya curva S/R se
ajuste satisfactoriamente a los datos, en la mayoria de los .casos
ea posible advertir el tipo de mortalidades presentes en la
informacion. En efecto. los datos S/R mas recientes de una
pesqueria. usualmente cerca del origen, definen el valor
aproximado de la pendiente en el origen de wuna curva S/R
imaginaria. Si la pendiente debe ser creciente para que la curva
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A partir de dicho diagrama Rotschild y Mullen (1985) proponen una

forma de clasificarr las poblaciones en: compensatorias, no
compensatorias, y siﬁ relacion S/R aparente, segﬁn se vio en los
antecedentes. Cuando los datos S/R abarcan un buen numero de
niveles de la abundancia parental, es posible que, a pesar de Ila
gran variabilidad de los reclutamientos, describan adecuadamente
la relacion S/R promedio. Especial éuidado habra que poner a los
periodos de tiempo que representen los datos, pues, por ejemplo,
la mortalidad compensatoria solo puede ser detectada durante los
primeros anos de la pesqueria, cuando 1la poblacibn tiene la
posibilidad de manifestar su comportamiento a niveles elevados de
abundancia; asimismo, la mortalidad depensatoria solo se podr&
observar en situaciones criticas, en los anos mas recientes de la
historia de la explotacibn del recurso en cuestion.

El analisis de la secuencia temporal de los datos S/R, tanto
de la bibliografia como del ejemplo tratado aqui, demuestra que,
en los primeros anos de las pesquerias, los datos fluctuan en la
regién compensatoria del plano S/R, ¥y en la medida que 8se . va
ejerciendo la bobrepesca del crecimiento, la reduccion de la
poblacién parental origina un desplazumiento de lo=s datos hacia el
origen del plano, en donde, dependiendo de las caracteristicas ‘de
la especie, puede manifestarse positivamente como en el caso de
las poblaciones parentales representadas por '"domos deformados", o
negativamente, como mortalidad depensatoria.

Independientemente de que exista un modelo cuya curva S/R se
ajuste satisfactoriamente a los datos, en la mayoria de los .casos
es posible advertir el tipo de mortalidades presentes en la
informacion. En efecto, los datos S/R mas recientes de una
pesqueria, usualmente cerca del origen, definen el valor
aproximado de la pendiente en el origen de wuna curva S/R
imaginaria., 5i la pendiente debe ser creciente para que la curva
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describa los datos en la zona de - los reclutamientos mas altos,
entonces tal informacion muestra la existencia de la mortalidad
depensatoria.

Por otro lado, s8i a partir de la zona de 1los reclutamientos
elevados, la pendiente debe ser decreciente para describir los
reclutamientos generados por poblaciones parentales grandes,
encontramos evidencia de una mortalidad compensatoria.

La generacibn de curvas de produccién en equilibrio a partir
de una relacion funcional S/R, es quiz&s, la cplicacién mas
relevante de los modelos S/R. Los pricipales resultados de la
generalizacibn de los planteamientos teoricos de Ricker (1958),
Cushing (1973), Clark (1974) y Gulland (1977), se resumen a
continuacion: ‘

a) Se formaliza el metodo gr&fico usado por Gulland (1977) para
calcular los valores de la poblacibn parental en equilibrio, en
funcion de la mortalidad por pesca. Los valores de la
abundanc}a de {9 poblacibn parental en equilibrio corresponden
a la interseccion de la curva S/R ajustada con la linea recta
asociada a cada F (expresion 50). Este metodo permite calcular
la curva de produccibn en equilibrio aun en los casos en que la
solucion de la ecuacion de equilibrio no s=se pueda encontrar
analiticamente, ni se disponga de una computadora para hacerlo
numericamente. |

b) El valor ajustado de la pendiente en el origen de la curva 8/R
tiene consecuencias en la regulacibn de una pesqueria
dependiendo de que la curva S/R represente o no la mortalidad
depensatoria. 8i no la representa, la pesqueria no esta en
crisis y el valor de dicha pendiente permite calcular F;cx para
pesacar en equilibrio (Proposicion 1). En el caso contrario, se
genera una curva de produccién en forma de ovalo, que puede ser
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completo o incompleto, dependiendo de que la mortalidad

depensatoria de ‘la curva S/R sea critica o no. Cuando
G'(0)<1/H(0),  sobreviene un colapso depensatorio como
consecuencia de la sobrepesca del reclutamiento (Proposicién
2), y la curva de produccibn es un ovalo completo.

c) El metodo tratado en este trabajo permite calcular el tamano de
la poblacibn virgen, que es la poblacibn parental en equilibrio
en ausencia de la pesca. Posiblemente esta estimacion es
superior al valor real debido a que la mortalidad natural M de
la poblacibn inexplotada podria . 8er mayor que la de la

poblacién explotada.

La formalizacion Y generalizacién de la teoria para gimular
curvas de produccién a partir de una relacion funcional S/R
demostro que las propiedades y las consecuencias de tales curvas
dependen de la curva S/R ajustada a los datos.

La generalizacién de '1os resultados de Clark (1974) sobre la
depensacién critica (proposicién 2) es el resultado que tiene
consecuencias mas drasticas en la aplicacién de este enfoque, pues
una vez detectada la mortalidad depensatoria en los datos 3/R, la
pendiente en el origen del modelo: que describa en promedio la
relacion, definira la gravedad de la situacion de la poblacién Yy
la posibilidad de instrumentar medidas administrativas para evitar
ellcolapso de la pesqueria.

El caso mas delicado es la presencia de la mortalidad

depensatoria critica que depende de la pendiente en el origen de
la curva acampanada S/R, que como se aclaro en su oportunidad,
debe ser consecuecia de la informacion y no del modelo usado; en
_estos casos 8olo se recomienda el uso de los modelos Beverton-Holt
(2) y Gamez Munoz, porque permiten generar curvas S/R acampanadas
con diferentes pendientes en el origen. El primero de estos
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modelos se puede convertir en un polinomio de segundo grado,
mediante una transformacion logaritmica, por lo que puede ser
ajustado por medio de una regresién lineal mﬁltiple.

El modelo de Gomez Munoz necesariamente tiene que ser
ajustado por metodos iterativos gue s8on menog comunes; 8in
embargo, este modelo es capaz de generar los 4 tipos de curvas 3/R
que en este trabajo se establecieron como represgentativas de
situaciones reales, tiene fundamento teorico, permite estimar los
componentes mencionados de la mortalidad natural de los primeros
estadios de desarrollo de los peces y la fecundidad media.

La aplicacibn del enfoque presentado en este trabajo, para el
cago de la pesqueria de la sardina de California, se puede
discutir en los siguientes terminos: fenomenos detectados en el
diagrama de dispersibn y por el tipo de curvas S/R ajustadas,
calidad de los  ajustes, consecuencias de la simulacion de curvas
de produccibn, Y. analisis de las anomalias o desviaciones de los
reclutamientos al tomar en cuenta la densidad de las poblaciones

parentales,

La informacion S/R de Clark y Marr (1955), revela que en esta
poblacibn se manifestaron tanto la mortalidad compensatoria como
la depengatoria. La primera de ellas en ‘dos periodos, 1933-1935 vy
1941-1942, y la segunda en 1945, 1949 y 1950. Las graficas de los
datos S/R derivados de los analisis de cohortes de Murphy (1966) y
MacCall (1979) tambien revelan la presencia de la mortalidad
depensatoria en la sardina de California; esta mortalidad resulto
ser la caracteristica mas relevante en los dos mejores ajustes de
las curvas S/R y la compensatoria se manifesto en mas de la mitad.
En este sentido, hay congruencia entre los fenomenos mostrados por
los datos y los representados por las curvas S/R que mejor se
ajustaron.
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La poca uignificacién estadistica de los ajustes, menor del

90% en todos los casos, coincide con los resultados obtenidos por
otros autores al - ajustar curvas S/R. Sin embargo, el rigor
| estadistico no parece ser una causa justificada para negar Ila
existencia de una relacion S/R en esta especie, ni para cancelar
la aplicacibn de las tecnicas derivadas de dicha relacion. La
variabilidad de los reclutamientos podria considerarse como un
"ruido" que supera la "senal" original en la relacion S/R; sin
embargo, los resultados encontrados en este trabajo muestran que
es posible detectar dicha senal, filtrarla, y estudiar las

anomalias.

La evidencia de la sobrepesca del reclutamiento queda
demostrada ampliamente al combinar los resultados de este trabajo
con los de otros autores, principalmente 1los relativos a la
denso-dependencia del coeficiente de capturabilidad q. Las curvas
de produccién en forma de ovalo que se obtuvieron a partir de
cinco de los doce modelos analizados, se asemejan a la ajustada
por Fox (1974) para esta pesqueria, especialmente la generada por
el modelo Beverton-Holt (2), que es el unico de los cinco que
podia haber generado otro tipo de curvas. Las estimaciones de Fox
(1974) y de MacCall (1976) del par&metro 8, 1indicador de la
denso-dependencia de q, indican en ambos casos una relacion
inversa entre q y la abundancia promedio de la poblacién, es
decir, un incremento en la capturabilidad en la medida que la
poblacibn declinaba.

La curva de produccibn en equilibrio simulada a partir del
modelo de Beverton-Holt (2), que parece ser el mas adecuado en el
caso de la sardina de California, proporciona un RMS de 233,270
toneladas con una Fow_de 0.34, una F;mx de 0.3§ Yy una poblacién
virgen de 7,500 millones de peces. La cercania de Fom_ Y Fmax
ejemplifica el riesgo, advertido por Ricker (1963), de regular el

esfuerzo pesquero a partir de una mortalidad por pesca 6ptima.
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Ademas, estas estimaciones superan el valor de F ..~0-25 calculado
por MacCall (1979), aunque el RMS3 de 250,000 toneladas calculado

por este autor es similar. Por 6tro lado, la estimacion de la
poblacibn virgen derivada del modelo Beverton-Holt (2), no difiere
notoriamente del resto, pues en todos los casos est&,alrededor de
los 8,000 millones de peces; aunque no sge encontro ninguna
estimacion de la abundancia de la poblacién virgen de la sardina
de California, su uso para calcular el RM5 en la forma M B /2
(Beddington y Cooke, 1983), donde B° es la biomasa virgen,
proporciona un valor de RMS5=258,400 toneladas, similar a los que
se calcularon con la metodologia de este trabajo.

La composicién por edades de la captura que analizaron Clark
y Marr (1955), y las tablas resultantes de los analisis de
cohortes de Murphy (1966) y MacCall (1979), muestran el efecto de
la pesca sobre el crecimiento y que la reaccion de la poblacibn
parental en los anos de transicion no podia ser igual a la del
inicio de la pesqueria, cuando niveles similares de la poblacibn
parental generaron reclutamientos muy diferentes, La madurez de
los reclutas de 2 Maﬁos de edad tamﬂién cambié. pues en un
principio el 50% de ellos participaba en la reproduccién Yy hacia
el final lo hacia el 100%. Los resultados de Ricker (1963) en
relacion con la rapidez con que se reduce la poblacién parental y
la opinion de Cushing (1973) y Pauly (1984) en el sentido de que
la mayoria de los colapsos ocurridos en las decadas recientes
fueron debidos a la sobrepesca del reclutamiento, refuerzan la
posibilidad de que la declinacion de la pesqgeria de la sardina de

California fue causada principalmente por la pesca.

El uso de las relaciones S/R proporciona una vision muy
diferente de las anomalias del reclutamiento a la que se obtiene
si no se considera la intervencion de la poblacibn parental. La
b&squeda de periodicidades en las anomalias, que eventualmente se
pudieran relacionar con fluctuaciones ambientales, tiene supuestos
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implicitog muy importantes dependiendo de que se considere o no la

abundancia de la poblacibn desovante:

(1) El enfoque propuesto en este trabajo sugiere que una vez
filtrada la dependencia que los reclutamientos tienen de 1la
poblacibn parental, los residuales sean explicados mediante
factores ambientales cuyas series de tiempo s8se correlacionen
con las de las anomalias.

(2) Ignorar el tamano de la poblacibn parental implica suponer que
las propiedades de las anomalias respecto a su media dependen

solamente de las fluctuaciones ambientales.

Debido al orden de magnitud de las anomalias encontradas en

la sardina de California, a primera vista da la impresién que la
poblacibn parental no intervino en las fluctuaciones de sus
reclutamientos; sin embargo, las propiedades de las anomalias
respecto a los modelos S/R difieren significativamente de las
encontradas respecto a la media, y en el caso de que se jignore la
abundancia de la poblacién parental, la consideracion de un modelo
3/R en el calculo de las anomalias deberia ser despreciable, es
decir, las propiedades de las anomalias respecto a la media
deberian de prevalecer.

El tratamiento de las anomalias respecto a la media adolece
de representatividad para los datos recientes de la pesqueria, en
el sentido de que al promediar todos los reclutamientos
observados, se obtiene un valor que compensa los valores altos con
los bajos; estos ultimos pueden estar relacionados con efectos
compensatorios o depensatorios, dependiendo de que la época en que
s8e presenten dichos reclutamientos.



En todo caso, aunque una correlacion entre las anomalias del
reclutamiento Y las ambientales este bien determinada,
dificilmente se puede usar con fines administrativos, vya que en
terminos generales no es posible controlar el ambiente. Desde este
punto de vista, la anticipacién de situaciones criticas mediante
¢l adecuado pronbstico de los factores ambientales que influyen en
el reclutamiento, parece ser la unica posibilidad de wusar tal
correlacion con fines administrativos, tomando en cuenta que que
la presibn de pesca ejercida sobre una poblacibn la puede hacer
menos capaz de reaccionar positivamente ante las tensiones
provocadas por los cambios ambientales.

La diferencia fundamental entre los dos enfoques considerados
la marcan Jjustamente log datos qué definen el caracter
depensatorio de la relacion S/R, por lo que no parece razonable
ignorar la relacion S/R. En este trabajo se han revisado Y
analizado, teorica Y pr&cticamente, las consecuencias de la
mortalidad depensatoria en los colapaos de las pesquerias. Una
relacion S/R que genere una curva que describa tal mortalidad,
proporciona elemeﬁios de Jjuicio para tomar decisiones en
pesquerias en crisis, asi como para anticipar y prevenir una
catastrofe en la poblacibn. o ‘
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