
1 
 

    
  

Esclerocronología del tiburón azul (Prionace glauca) en el 

Atlántico sudoccidental 

 

Federico Mas Bervejillo 

Licenciado en Ciencias Biológicas 

Orientadores: María Inés Lorenzo y Enric Cortés 

Tesis para obtener el título de Magíster 

Universidad de la República Oriental del Uruguay 

Facultad de Ciencias 

PEDECIBA / Sub-área Ecología y Evolución 

Marzo 2015 

  



2 
 

Agradecimientos 

Agradezco enormemente a Andrés Domingo por integrarme a su grupo de investigación 

hace ya varios años, por su tiempo y sus enseñanzas. Por su confianza y su continua oferta 

de nuevas posibilidades de aprendizaje e investigación, y por abrirme las puertas al 

contacto e intercambio con investigadores de todas partes.   

Estoy profundamente agradecido por el apoyo y guía brindada por Inés Lorenzo a lo largo 

de todo este proceso. Por la enorme cantidad de su tiempo dedicada a la orientación de 

este trabajo, por su infinita paciencia, y por las horas de discusión e intercambio que 

mejoraron sustancialmente el contenido de esta tesis. Agradezco también a Enric Cortés 

por aceptarme como estudiante, dedicarme parte de su tiempo, compartir su 

conocimiento, y por la posibilidad de haber realizado una pasantía en su laboratorio. Le 

doy las gracias al Panama City Laboratory (NOAA, NMFS) y en especial a Ivy Baremore 

por enseñarme y entrenarme en muchas las técnicas de laboratorio y análisis necesarias 

para llevar a cabo esta investigación. 

Estoy siempre agradecido por la compañía y apoyo de mis colegas del LaRPe, Rodrigo 

Forselledo, Sebastián Jiménez, Philip Miller y Maite Pons, por su amistad y su paciencia, 

por largas horas de discusión y por la ayuda brindada durante todo este tiempo. También 

agradezco a todos los observadores científicos del PNOFA, sin los cuales este trabajo 

ciertamente no podría haber sido realizado. 

Agradezco a mi familia y amigos por el apoyo incondicional y aliento durante toda la 

carrera. 

Finalmente, agradezco a la Agencia Nacional de Investigación e Innovación (ANII) por 

la financiación de este trabajo, y a la DINARA por brindarme sus instalaciones y 

permitirme realizar mi trabajo de tesis. 

Dedico este trabajo a mis padres, Ramiro y Lucía. Por su inquebrantable fe hacia mi 

persona, por sus enseñanzas, su respaldo, y por su inagotable aliento e inspiración para 

perseguir mis sueños.  



3 
 

Índice de Contenido 

Resumen ........................................................................................................................................ 5 

Abstract ......................................................................................................................................... 6 

1. Introducción .............................................................................................................................. 8 

1.1. Estudios de edad y crecimiento .......................................................................................... 8 

1.2. Edad y crecimiento en condrictios ..................................................................................... 8 

1.3. Objeto de estudio .............................................................................................................. 11 

1.4. Objetivo general ............................................................................................................... 15 

1.4.1. Objetivos específicos ................................................................................................. 15 

1.4.2. Hipótesis .................................................................................................................... 15 

2. Materiales y métodos .............................................................................................................. 16 

2.1. Obtención de muestras ..................................................................................................... 16 

2.2. Procesamiento y acondicionamiento de muestras ............................................................ 17 

2.2.1. Limpieza .................................................................................................................... 17 

2.2.2. Corte .......................................................................................................................... 17 

2.2.3. Tinción y fijado ......................................................................................................... 17 

2.2.4. Deshidratación y deformación de muestras ............................................................... 18 

2.3. Criterios de lectura y conteo en vértebras ........................................................................ 19 

2.4. Toma de medidas en vértebras ......................................................................................... 20 

2.5. Análisis de datos .............................................................................................................. 21 

2.5.1. Retrocálculo .............................................................................................................. 21 

2.5.2. Precisión y exactitud ................................................................................................. 21 

2.5.3. Modelos de crecimiento ............................................................................................ 23 

2.5.4. Estimación de parámetros biológicos ........................................................................ 25 

2.5.5. Incidencia del tiburón azul en las pesquerías de palangre industrial y estructura etaria 

en el Atlántico sudoccidental .............................................................................................. 26 

2.5.5.1. Incidencia en las pesquerías ............................................................................... 26 

2.5.5.2. Estructura etaria .................................................................................................. 27 

3. Resultados ............................................................................................................................... 29 

3.1. Edad y crecimiento del tiburón azul ................................................................................. 29 

3.1.1 Datos generales .......................................................................................................... 29 

3.1.2. Lectura e interpretación de vértebras ........................................................................ 31 

3.1.3 Precisión ..................................................................................................................... 33 

3.1.4. Periodicidad en la formación de anillos de crecimiento ............................................ 35 

3.1.5. Asignación de edad ................................................................................................... 38 



4 
 

3.1.6. Retrocálculo .............................................................................................................. 39 

3.1.7. Crecimiento ............................................................................................................... 40 

3.1.8. Parámetros biológicos ............................................................................................... 45 

3.2. Capturas y distribución etaria del tiburón azul en el Atlántico sudoccidental ................. 45 

3.2.1. Incidencia en las pesquerías de palangre ................................................................... 45 

3.2.2. Distribución etaria ..................................................................................................... 47 

4. Discusión ................................................................................................................................. 52 

4.1. Edad y crecimiento en el tiburón azul .............................................................................. 52 

4.1.1. Precisión en la lectura ............................................................................................... 52 

4.1.2. Validación ................................................................................................................. 52 

4.1.3. Cambio de ángulo y talla de nacimiento ................................................................... 53 

4.1.4. Retrocálculo .............................................................................................................. 55 

4.1.5. Crecimiento ............................................................................................................... 56 

4.1.5. Diferencias regionales en el crecimiento del tiburón azul ......................................... 63 

4.2. Incidencia del tiburón azul en las capturas de palangre en el Atlántico sudoccidental .... 63 

4.2.1. Distribución de edades .............................................................................................. 63 

4.2.2. Capturas entre flotas .................................................................................................. 64 

4.2.3. Manejo y conservación .............................................................................................. 66 

4.2.4. Consideraciones sobre el ordenamiento del tiburón azul en el Atlántico Sur ........... 68 

5. Conclusiones y perspectivas .................................................................................................... 70 

6. Referencias bibliográficas ....................................................................................................... 72 

ANEXO ....................................................................................................................................... 87 

  



5 
 

Resumen 

Los estudios de edad y crecimiento son esenciales para el  conocimiento de importantes aspectos 

relacionados con la historia de vida de los organismos. Los mismos proporcionan la información 

biológica básica para la realización de análisis más complejos que permiten conocer y estimar 

tendencias poblacionales, vulnerabilidad frente a la explotación pesquera y el estado actual de los 

stocks; los cuales a su vez permiten la elaboración de planes de manejo y conservación de los 

recursos. En el presente trabajo se analizó la edad y el crecimiento del tiburón azul (Prionace 

glauca) mediante la lectura de bandas de crecimiento en vértebras. Las muestras fueron obtenidas 

por observadores científicos a bordo de buques palangreros operando en el Atlántico 

sudoccidental entre 2009 y 2013. Fueron analizadas 818 vértebras, de las cuales 428 

correspondieron a machos (66-264 cm largo horquilla, LH) y 390 a hembras (64-233 cm LH). 

Las vértebras presentaron el patrón característico de bandas opacas (hipermineralizadas) y 

translúcidas (hipomineralizadas) alternadas, siendo más visibles sobre la intermedialia del cuerpo 

vertebral. El cambio de ángulo sobre el corpus calcareum, comúnmente asociado con el momento 

del nacimiento, presentó una gran variabilidad tanto en su ancho como en la presencia de marcas 

opacas, sugiriendo que parte del mismo podría estar formándose durante etapas tardías de la 

gestación. Los análisis de precisión indicaron consistencia entre lecturas y la ausencia de un sesgo 

sistemático en el conteo de bandas de crecimiento. De acuerdo con los análisis de borde e 

incremento marginal, las bandas de crecimiento tendrían una periodicidad anual, comenzando la 

formación de la banda opaca durante setiembre. Las edades mínimas y máximas observadas para 

machos y hembras fueron 0 y 17 años y 1 y 15 años, respectivamente. Se ajustaron cuatro modelos 

de crecimiento (von Bertalanffy, von Bertalanffy en dos fases, Gompertz y Logístico) tanto a los 

datos observados (n = 818) como retrocalculados (n = 5 855). Debido a la ausencia de ejemplares 

de clase de edad 0 en las muestras, los modelos ajustados a datos retrocalculados fueron 

considerados como biológicamente más representativos del crecimiento de P. glauca. El modelo 

con mejor ajuste fue von Bertalanffy, indicando diferencias entre el crecimiento de machos (L∞ = 

291 cm LH, k = 0,102 año-1, L0 = 34,7 cm LH) y hembras (L∞ = 283 cm LH, k = 0,106 año-1, L0 

= 34,8 cm LH). En comparación con otros estudios en el Atlántico Sur, los coeficientes de 

crecimiento (k) estimados en este trabajo fueron menores, sugiriendo un crecimiento más lento y 

edades de primera madurez más tardías (8 y 7 años para machos y hembras, respectivamente). 

Sin embargo, dada la diversidad de metodologías implementadas entre estudios, no fue posible 

determinar si las diferencias halladas reflejan poblaciones con diferentes características de 

historia de vida. La estructura etaria de las capturas de P. glauca en el Atlántico sudoccidental 

por buques palangreros indicó una alta dominancia de juveniles y sub-adultos (0 a 6 años de edad). 

Dicha estructura no mostró un patrón claro en función de la latitud, pero sí en función de la 

temperatura superficial del mar. Dentro de la zona económica exclusiva uruguaya, la composición 
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etaria varió estacionalmente, siendo dominante en las capturas el componente juvenil y sub-adulto 

durante otoño-invierno, y el adulto durante la primavera y principalmente el verano. La alta 

incidencia de juveniles en las capturas representa un potencial riesgo en términos de manejo 

pesquero, dado que los juveniles constituyen el componente de mayor influencia sobre el 

crecimiento poblacional. Esta realidad, en conjunto con una madurez sexual más tardía, podría 

comprometer la capacidad de la población de compensar la remoción de individuos por 

explotación pesquera. Por estos motivos, sería conveniente llevar a cabo una evaluación del estado 

actual del stock. Dado el grado de incertidumbre acerca del ordenamiento poblacional del tiburón 

azul en el Atlántico Sur, es fundamental dirigir esfuerzos hacia áreas de investigación como el 

monitoreo satelital y genética, a fin de determinar la estructuración genética e identificar unidades 

de manejo pesquero que permitan desarrollar planes de manejo y políticas de conservación y 

aprovechamiento sustentable. 

Abstract 

Age and growth studies are essential for the understanding of important biological aspects related 

to organism’s life history. The knowledge gained by these studies constitutes the basic biological 

information needed for conducting more complex analysis such as demographic analysis and 

stock assessments, which at the same time are essential for developing appropriate management 

plans and conservation actions. In the present study age and growth of the blue shark (Prioance 

glauca) was investigated by reading growth marks in vertebrae. All samples were collected by 

scientific observers on board longline fishing vessels operating in the southwestern Atlantic 

Ocean between 2009 and 2013. A total of 818 vertebrae were analyzed, comprising 428 males 

(66-264 cm fork length, FL) and 390 females (64-233 cm FL). All vertebrae showed the 

characteristic pattern of alternating opaque and translucent growth bands, although they were 

more visible in the intermedialia. The angle change over the corpus calcareum, commonly 

associated to birth, showed a large variability in its width and the presence of opaque bands, 

suggesting that its formation may start during late stages of gestation. Precision analysis showed 

no systematic bias between readings. Edge and marginal increment analysis indicated that the 

growth bands are formed annually, with the opaque band starting to form around September. 

Minimum and maximum empirical ages were 0 and 17 years and 1 and 15 years for males and 

females, respectively. Four growth models (von Bertalanffy, two phase von Bertalanffy, 

Gompertz and Logistic) were adjusted to both observed (n = 818) and back-calculated (n = 5 855) 

data, but due to the lack of samples within the 0 age class, models adjusted to back-calculated 

data were considered to be more biologically representative of P. glauca growth. The von 

Bertalanffy growth model was the best fitted, indicating slight differences between males (L∞ = 

291 cm LH, k = 0,102 año-1, L0 = 34,7 cm LH) and females (L∞ = 283 cm LH, k = 0,106 año-1, L0 

= 34,8 cm LH) growth. Growth coefficient (k) estimates were lower than those previously 
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reported in the South Atlantic, suggesting lower growth rates and older ages at median maturity 

(8 and 7 years for males and females, respectively). However, given the different methodologies 

applied among studies, it is not possible to determine if these differences are the result of 

populations with different life history traits. Age structure of P. glauca captured by longline 

fishing vessels over the southwestern Atlantic was highly dominated by juveniles and sub-adults 

(0 to 6 years). Age distribution of captures did not show any clear pattern regarding latitude. 

Adults were only dominant at water surface temperatures higher than 22°C. Within Uruguayan 

national waters, age structure of captures showed a seasonal variation, being juveniles and sub-

adults the main component during autumn-winter and adults in spring and mainly during summer. 

The high dominance of juveniles and sub-adults over total blue shark catches rise some concern 

from a management perspective as this is the component with the largest influence over 

population growth. This fact, along with older ages at median maturity might compromise the 

population capacity to withstand sustained levels of fishing exploitation. For these reasons, 

conducting a local stock assessment may be convenient in order to evaluate the population status. 

Finally, given the high levels of uncertainty regarding blue shark population structure in the South 

Atlantic, satellite telemetry and genetic studies are needed in order to better understand the genetic 

structure and connectivity of blue sharks among different regions, as well to determine the number 

of stocks present. This information is essential for developing management plans and 

conservation policies.  
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1. Introducción 

1.1. Estudios de edad y crecimiento  

Los estudios de edad y crecimiento (EyC) representan una herramienta básica y esencial 

para comprender importantes aspectos relacionados con la historia de vida de los 

organismos (Campana et al. 2001; Panfili et al. 2002; Goldman et al. 2012). Estos estudios 

permiten estimar aspectos claves de la biología de las especies, tales como tasas de 

crecimiento, longevidad, tallas de nacimiento, tallas máximas, tasas de mortalidad, edad 

de madurez reproductiva; y a su vez proporcionan la información biológica básica 

necesaria para la realización de estudios más complejos y holísticos, como los son los 

análisis de riesgo ecológico (Cortés et al. 2010), los análisis demográficos estructurados 

por edad (Aires da Silva & Gallucci 2007; Booth et al. 2011) y las evaluaciones de stock 

(Walker 1994; Cortés 1998; Cortés et al. 2014).  

En el ambiente acuático, y particularmente en peces, los estudios de EyC han sido 

típicamente abordados por medio de 3 métodos: la interpretación de patrones y cambios 

estructurales (marcas de crecimiento) en estructuras calcificadas del pez 

(esclerocronología), el análisis de distribución de frecuencias de tallas, y el marcaje y 

recaptura de individuos (Cailliet et al. 1983a; Campana 2001; Panfili et al. 2002). De 

estos tres métodos, sólo el primero es considerado como un método directo para la 

estimación de edad. La esclerocronología se refiere esencialmente a la reconstrucción de 

la vida pasada de los organismos por medio del estudio de sus estructuras duras, o 

calcificadas (Panfili et al. 2002). Sin embargo, no todas las estructuras calcificadas son 

útiles para este tipo de estudio. Las mismas deben tener la potencialidad de crecer durante 

la totalidad del ciclo vital del organismo y ser capaces de producir patrones estructurales 

periódicos, o cuasi periódicos, como consecuencia de cambios estructurales y/o procesos 

diferenciales de biomineralización a lo largo del tiempo (Cailliet et al. 1983a; Clement 

1992; Gelsleichter 1998; Panfili et al. 2002). 

1.2. Edad y crecimiento en condrictios  

Si bien la noción de la estimación de edad a partir de estructuras calcificadas se remonta 

varios siglos en el pasado, esta rama de la ciencia tomó particular relevancia a partir de 

fines del siglo XIX e inicios del siglo XX, enfocándose inicialmente en el estudio de peces 

óseos por medio de la interpretación de marcas de crecimiento en escamas, huesos y 

otolitos (Panfili et al. 2002). La implementación de este abordaje en peces cartilaginosos 
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(Condrictios) no comenzó hasta mediados del siglo XX con trabajos pioneros como los 

de Ishiyama (1951) y Daiber (1960) en rayas, y Haskell (1949), Holden & Meadows 

(1962), Aasen (1963) y Parker & Stott (1965) en tiburones. A diferencia de los peces 

óseos, los condrictios carecen de un esqueleto osificado, poseen otolitos de tamaño 

extremadamente reducido y sus dentículos no crecen con la edad, por lo que el estudio de 

EyC dentro de este grupo taxonómico requirió el uso de otras estructuras calcificadas 

alternativas. Los primeros trabajos esclerocronológicos en condrictios se basaron casi 

exclusivamente en la lectura, conteo e interpretación de marcas de crecimiento en 

vértebras (e.g. Haskell 1949; Ishiyama 1951; Aasen 1963; Parker & Stott 1965, Stevens 

1975) y en la actualidad continúan siendo las estructuras más ampliamente utilizadas 

(Goldman 2005; Cailliet et al. 2006; Goldman et al. 2012). No obstante, dependiendo de 

las características fisiológicas y de historia de vida de las distintas especies, estas 

estructuras no necesariamente son útiles o adecuadas para el estudio. Por tales motivos, 

también se han utilizado alternativamente otras estructuras como espinas dorsales, 

espinas caudales (en rayas) y arcos neurales (Goldman 2005; Goldman et al. 2012). 

En 1921 Ridewood publicó una extensa monografía en la que trata en detalle la 

calcificación en vértebras de un amplio número de especies de condrictios. En la misma, 

si bien fuera del enfoque principal de su trabajo, el autor menciona la presencia de anillos 

calcificados concéntricos en los cuerpos vertebrales de las distintas especies, y sostiene 

que la deposición de los mismos es centrífuga, siendo los anillos o zonas de crecimiento 

más externos, los más recientes. Tiempo más tarde estas mismas características llevaron 

a la consideración de los cuerpos vertebrales como una herramienta potencial para la 

estimación de edad en tiburones y rayas (Haskell 1949; Ishiyama 1951). A nivel del 

esqueleto, los condrictios presentan tres tipos de calcificación: prismática, globular y 

areolar, de las cuales la última sólo ocurre en las vértebras (Ørvig 1951; Kemp & Westrin 

1979; Dean & Summers 2006). En estas estructuras, la deposición de hidroxyapatita 

(fosfato de calcio, Ca3(PO4)2) ocurre a nivel de la matriz extracelular en una forma 

singular (areolar) que da como resultado la formación concéntrica y rítmica de 

discontinuidades en la composición mineral (marcas de crecimiento; Ridewood 1921; 

Cailliet & Radtke 1987; Clement 1992; Dean & Summers 2006, Porter et al. 2006). El 

resultado de esto es una estructura que presenta anillos alternados con un mayor o menor 

grado de calcificación y de diferentes propiedades ópticas que se repiten periódicamente 

a medida que la misma crece (Ridewood 1921; Kemp & Westrin 1979; Clement 1992; 
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Gelsleichter 1998). Estos patrones estructurales periódicos son el reflejo de cambios en 

la tasa de crecimiento del organismo (Gelsleichter 1998), la cual a su vez se encuentra 

influenciada por factores ambientales (bióticos y abióticos; e.g. depredación, 

productividad, temperatura) y endógenos (ontogenéticos y endócrinos; Natanson & 

Cailliet 1990; Clement 1992; Gelsleichter 1998; Panfili et al. 2002). Natanson & Cailliet 

(1990) demostraron que en Squatina californica la formación de anillos de crecimiento 

se hallaba relacionada con el crecimiento somático pero no con un marco temporal 

definido, resaltando la importancia de validar la periodicidad de la formación de dichas 

marcas de crecimiento como paso previo a cualquier tipo de interpretación e inferencia. 

Por lo tanto, si bien ciertas estructuras calcificadas actúan potencialmente como registros 

o testigos temporales, las mismas deben ser decodificadas a fin de extraer la información 

relevante y útil (Panfili et al. 2002; Goldman et al. 2012). 

Al igual que la mayoría de los condrictios, los tiburones presentan en general una 

combinación de rasgos de historia vida que los vuelven altamente vulnerables a la 

sobrepesca. En comparación a los peces óseos, la baja fecundidad, crecimiento lento, 

madurez tardía y largos ciclos reproductivos, hacen a las poblaciones de tiburones 

sumamente susceptibles a la sobreexplotación y propensas al colapso (Hoenig & Gruber 

1990; Stevens et al. 2000; Field et al. 2009). Además, sus bajas tasas de crecimiento 

poblacional sugieren que estos organismos exhiben respuestas compensatorias lentas, lo 

cual implica que su recuperación requiera largos períodos de tiempo, incluso en ausencia 

total de pesca (Smith et al. 1998; Campana et al. 2008). Esta realidad, en conjunto con la 

alta incidencia de especies de tiburones en diversas pesquerías a nivel global ha generado 

gran preocupación en el ámbito científico respecto al estado de conservación de las 

poblaciones de tiburones (Dulvy et al. 2008; Ferretti et al. 2008; Cortés et al. 2010; Worm 

et al. 2013) y de las potenciales consecuencias a nivel ecosistémico de su colapso (Stevens 

et al. 2000; Kitchel et al. 2002; Ferretti et al. 2010). No obstante, la falta de conocimiento 

sobre de la biología y ecología de muchas especies de tiburones frecuentemente impide 

cuantificar el impacto que las pesquerías ejercen sobre las poblaciones, dificultando las 

evaluaciones y la elaboración de medidas de conservación y manejo (Cortés 1998; 

ICCAT 2007, 2009; Camhi et al. 2008; Cortés et al. 2010). Estas prácticas son 

fundamentales para la perpetuación de las poblaciones en el tiempo, así como para 

garantizar un uso sustentable de aquellas especies que constituyen un recurso para el ser 

humano. 
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En este contexto, los estudios de EyC representan una herramienta extremadamente útil, 

proporcionando información biológica básica de las especies para el desarrollo de 

estudios más complejos y holísticos que evalúen sus estados actuales de conservación. 

Desde los trabajos pioneros hasta la actualidad, los estudios de EyC han incrementado 

considerablemente en número (Cailliet 1990; Cailliet & Goldman 2004; Cailliet et al. 

2006; Goldman et al. 2012), aportando información biológica sustancial de un extenso 

número de especies de tiburones (entre otros condrictios) y cubriendo un gran espectro 

taxonómico y biogeográfico. Esta extensa producción científica ha permitido un 

importante avance en el conocimiento de la biología de diversas especies de 

elasmobranquios, proporcionando a su vez información sustancial necesaria para la 

elaboración de planes de manejo sustentable y políticas de conservación (Goldman et al. 

2012). 

1.3. Objeto de estudio 

El tiburón azul (Prionace glauca, Linnaeus 1758) es una especie oceánica epipelágica 

perteneciente a la familia Carcharhinidae (Orden Carcharhiniformes; Fig. 1a). Es 

considerado como la especie más abundante y ampliamente distribuida entre los 

tiburones, encontrándose en todos los océanos entre los 60°N y los 50°S (Nakano & 

Stevens 2008; Ebert et al. 2013; Fig. 1b), siendo más abundantes a mayores latitudes 

(Strasburg 1958; Nakano & Seki 2003). 

 

Figura 1. (a) Tiburón azul (Prionace glauca) (Foto: R. Forselledo). (b) Mapa de distribución del tiburón 

azul. 
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Prionace glauca presenta un modo de reproducción vivípara placentaria (Pratt 1979, 

Legat & Vooren 2008), y con un tamaño promedio de 34-37 embriones por camada en el 

Océano Atlántico y un período de gestación de entre 9 y 12 meses (Pratt 1979; Mejuto & 

García-Cortés 2005; Montealegre-Quijano 2007), es una de las especies de tiburones más 

productivas del mundo (Cortés 2002; Aires da Silva & Gallucci 2007; Cortés 2008).  

Debido a su gran abundancia, amplia distribución y carácter oceánico, suele ser la especie 

de tiburón mayormente capturada por las pesquerías industriales de palangre, llegando a 

representar niveles sustanciales de la captura total de tiburones, e incluso de la captura 

total (Bonfil 1994; Nakano & Seki 2003; Camhi et al. 2008; Mas 2012; Clarke et al. 

2014). Globalmente, esta especie es mayoritariamente capturada en forma incidental por 

las flotas palangreras, aunque dependiendo de fluctuaciones en los mercados (Domingo 

1997; Hazin et al. 2008) y épocas de baja abundancia o rendimiento de las especies de 

mayor valor comercial (Amorim et al. 1998; Aires da Silva et al. 2008), puede convertirse 

en una especie objetivo al menos durante ciertos períodos del año. Algunos mercados 

locales para el consumo de carne de tiburón azul han surgido en los últimos años, 

incluyendo a España y Brasil, lo cual representa un incentivo directo para capturar a esta 

especie (Clarke et al. 2014). Según las capturas anuales reportadas a la FAO 

(Organización de las Naciones Unidas para la Alimentación y Agricultura) la tendencia 

general de las capturas en la última década es creciente, siendo los niveles de captura para 

los años 2009-2013 de 73 193 t, 92 708 t, 114 829 t, 117 606 t y 117 724 t, respectivamente 

(FAO 2015). A parte del incentivo económico dado por el comercio de su carne, las aletas 

de tiburón constituyen otro ítem de importancia comercial, el cual es económicamente 

más rentable (Camhi et al. 2008). De acuerdo con Clarke et al. (2006), el tiburón azul 

representa la especie principal en el mercado de aletas de tiburón de Hong Kong, 

constituyendo el 17% de dicho mercado. Aunque ya han transcurrido varios años desde 

el trabajo de Clarke et al. (2006), debido a la escasa regulación del aleteo de tiburones 

especialmente en aguas internacionales (Clarke et al. 2014) y a la gran demanda del 

mercado, no hay razones a priori para creer que estas cifras hayan disminuido.  

Debido a la alta frecuencia de ocurrencia en las pesquerías y a sus elevados números de 

captura, el tiburón azul es probablemente la especie de tiburón más ampliamente 

estudiada, existiendo numerosos trabajos enfocados a diversos aspectos de su ecología e 

historia de vida (e.g. Hazin et al. 1994a; Skomal & Natanson 2003; Francis & Duffy 2005; 

Nakano & Stevens 2008; Campana et al. 2011; Montealegre-Quijano et al. 2014), así 
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como a su interacción con diversas pesquerías (e.g. Domingo 2002; Aires da Silva et al. 

2008; Mandelman et al. 2008; Carvalho et al. 2011). De acuerdo con la Unión 

Internacional para la Conservación de la Naturaleza (UICN), el tiburón azul se encuentra 

clasificado como una especie “Casi Amenazada” a nivel global (Stevens 2009). Sin 

embargo, existe una marcada desproporcionalidad en el grado de conocimiento de la 

biología y ecología de esta especie entre regiones. Tal es el caso entre el Atlántico Norte 

y Sur.  

En el Atlántico Norte el extenso programa de marcado y recaptura Cooperative Shark 

Tagging Program (CSTP) de la National Marine Fisheries Service (USA) ha 

proporcionado evidencia considerablemente robusta sobre la existencia de un único stock 

o unidad de manejo en la región (Kohler et al. 2002; Kohler & Turner 2008). Kohler & 

Turner (2008) resumieron la información derivada del CSTP entre 1962 y el 2000 en 

donde de un total de 91 450 individuos marcados fueron recapturados 5 410. Los 

resultados de este trabajo demuestran la gran capacidad migratoria de la especie, 

superando incluso los 6 500 km y siendo capaz de efectuar migraciones transatlánticas; y 

la existencia de una marcada segregación espacial por tallas y sexos dentro de la región. 

En base a sus resultados y a estudios anteriores Kohler & Turner (2008) sugirieron la 

existencia de un único stock en el Atlántico Norte, donde el apareamiento y fertilización 

ocurrirían principalmente en el Oeste del Atlántico, mientras que la parición y área de 

cría se verían confinados principalmente al extremo Oriental del Atlántico y occidente 

del Mar Mediterráneo. Otros estudios también demostraron la gran capacidad migratoria 

del tiburón azul en el Atlántico Norte, tanto mediante marcado convencional (Stevens 

1976; Queiroz et al. 2005; Green et al. 2009), como telemetría satelital (Campana et al. 

2011; Vandeperre et al. 2014). Existen unos pocos registros de individuos realizando 

migraciones transecuatoriales (Stevens 1990; Kohler et al. 2002; Kohler & Turner 2008) 

pero se cree que la especie conformaría stocks independientes entre hemisferios (Kohler 

& Turner 2008; Nakano & Stevens 2008).  

En contraste con el estado de conocimiento en el Atlántico Norte, la limitada información 

recabada hasta la fecha dentro del Atlántico Sur impide aún conocer el ordenamiento de 

la especie dentro de la región, así como el número de stocks presentes. El ciclo 

reproductivo del tiburón azul dentro del Atlántico sudoccidental aún no es del todo claro. 

Algunos investigadores sugieren la existencia de un único stock reproductivo (Hazin et 

al. 1994a, 2000; Montealegre-Quijano 2007; da Silva et al. 2010), mientras que otros 
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sugieren la existencia de dos stocks (Amorim 1992; Legat 2001; Legat & Vooren 2004). 

El modelo de Hazin et al. (1994, 2000) propusieron una migración en sentido horario a 

lo largo del ciclo, ocurriendo la cópula en la región sur-este de Brasil entre primavera y 

verano (octubre-marzo), y la fertilización aproximadamente tres meses más tarde en la 

región nor-este de Brasil entre verano y otoño (enero-junio). Hazin et al. (2000) sugirieron 

además que las hembras migrarían hacia el Este, pasando los primeros meses de la 

gestación a bajas latitudes sobre las costas de África, como ha sido propuesto también por 

Castro & Mejuto (1995). Finalmente, Hazin et al. (2000) sostienen que la parición 

ocurriría a altas latitudes entre la costa Sur de África y la Zona de Convergencia 

Subtropical. Por su parte, Amorim (1992) propuso la existencia de otro stock ubicado en 

la región sur-este Sur de Brasil (20-33°S y 39-50°W), dónde ocurren tanto la cópula como 

la fertilización y la gestación. El autor menciona que la fertilización ocurriría 

inmediatamente luego de la cópula y que la parición se llevaría a cabo en un área 

desconocida. No obstante, de existir cierta analogía con el ciclo reproductivo en el 

Atlántico y Pacífico Norte (Nakano & Seki 2003; Kohler & Turner 2008; Nakano & 

Stevens 2008), el área de parición podría hallarse a latitudes más altas de las consideradas 

en el estudio. Legat & Vooren (2004) comparten el modelo propuesto por Amorim (1992) 

pero sugieren además la existencia de áreas de parición y cría al sur-oeste de África. 

Claramente, el panorama no es aún del todo preciso y más información es necesaria para 

determinar el número de stocks y su ordenación dentro del Atlántico sudoccidental. 

Recientemente, Teixeira (2011) estudió la estructuración genética poblacional de P. 

glauca en aguas brasileñas (Rio Grande do Sul, São Paulo y Rio Grande do Norte) en 

base a la región control mitocondrial. Si bien las frecuencias haplotípicas sugirieron una 

estructuración poblacional moderada entre regiones, el autor concluyó que el flujo génico 

era suficiente como para que la especie constituyera una única unidad poblacional, al 

menos dentro de las áreas consideradas. No obstante, información sobre otras áreas del 

Atlántico son necesarias para comprender la estructuración genética de P. glauca y 

asegurar la existencia de un único stock dentro de la región.   

En lo que respecta a estudios de EyC en P. glauca, casi la totalidad de los mismos 

provienen del hemisferio Norte (Océano Atlántico: Stevens 1975; Silva et al. 1996; 

Henderson et al. 2001; MacNeil & Campana 2002; Skomal & Natanson 2003; Océano 

Pacífico: Cailliet et al. 1983b; Tanaka et al. 1990; Nakano 194; Blanco-Parra et al. 2008; 

Briones & Armijos 2012; Mediterráneo: Megalofonou et al. 2009). En el hemisferio Sur, 
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Manning & Francis (2005) llevaron a cabo un estudio en aguas territoriales y adyacentes 

neozelandesas, mientras que en el Atlántico sólo se tienen antecedentes de una tesis de 

doctorado llevada a cabo en el sur-este de Brasil (Montealegre-Quijano 2007), un estudio 

en aguas tropicales al nor-este de Brasil (Lessa et al. 2004) y otro en aguas sudafricanas 

(Jolly et al. 2013). Por lo tanto, el conocimiento acerca de los patrones de crecimiento del 

tiburón azul dentro del Atlántico sudoccidental es muy reducido.  

Esta realidad, en conjunto con la preponderancia de esta especie en las capturas y la 

diversidad de flotas palangreras industriales operando dentro de la región (Hazin et al. 

2008), vuelve de especial interés el ampliar el conocimiento acerca de los rasgos de 

historia de vida de la misma. De esta forma, se podrá contar con información biológica 

básica para la evaluación de su estado de conservación regional y poder elaborar medidas 

eficientes que promuevan el uso sustentable del recurso. En este contexto, el presente 

trabajo plantea los siguientes objetivos e hipótesis: 

1.4. Objetivo general 

Estudiar el patrón de crecimiento del tiburón azul del Atlántico sudoccidental.  

1.4.1. Objetivos específicos 

 Caracterizar el crecimiento del tiburón azul mediante el ajuste de diversos 

modelos a los datos. 

 Estimar distintos parámetros biológicos relacionados con la historia de vida de la 

especie, tales como la talla de nacimiento (Lnac), coeficiente de crecimiento (k), 

talla máxima asintótica (L∞) y longevidad (Tmax). 

 Analizar espacio-temporalmente la estructura de edades por sexo dentro del área 

de estudio. 

1.4.2. Hipótesis 

 Las vértebras de P. glauca constituyen una estructura válida para la estimación de 

edad con periodicidad anual en la formación de marcas de crecimiento. 

 La estructuración etaria de P. glauca presenta una segregación espacio-temporal 

dentro del área de estudio.  
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2. Materiales y métodos 

2.1. Obtención de muestras 

Las vértebras de tiburón azul fueron obtenidas a partir del Programa Nacional de 

Observadores a bordo de la Flota Atunera (PNOFA, DINARA) durante el período 

comprendido entre 2009 y 2013. Todas las muestras analizadas durante el presente 

estudio provinieron de ejemplares capturados dentro del Atlántico sudoccidental (34-

47°S, 54-43°W; Fig. 2) por buques pesqueros cuyo arte de pesca fue el palangre pelágico 

de deriva. De un total de 840 ejemplares se extrajo un número variable de vértebras (4 a 

7) de la región anterior del tronco, las cuales fueron preservadas congeladas hasta su 

procesamiento. Idealmente, los observadores obtuvieron las vértebras de la región 

inmediatamente por debajo de la base de la primera aleta dorsal. Sin embargo, la 

extracción en dicha ubicación se vio sujeta a la voluntad de los pescadores, y cuando no 

fue posible, las vértebras fueron extraídas de una región más próxima a la cabeza a fin de 

no dañar la pieza y comprometer su valor comercial. 

 

Figura 2. Ubicación geográfica de todos los lances de pesca en donde fueron capturados los ejemplares 

de tiburón azul (Prionace glauca) utilizados para el estudio de edad y crecimiento. El gradiente de grises 

hace referencia a la batimetría de acuerdo con la base de datos GEBCO (General Bathymetric Chart of the 

Oceans), en donde las tonalidades más claras representan aguas más profundas. 

Cada individuo muestreado fue sexado y medido. Los observadores registraron el largo 

horquilla (LH) y/o largo precaudal (LPC) de los ejemplares según Compagno et al. (2005) 

tomando el contorno del cuerpo. En el presente trabajo el tipo de medida utilizada fue 
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LH, y todas las medidas en LPC fueron convertidas a LH en base a la siguiente expresión 

(Mas et al. 2014): 

𝐿𝐻 = 1,956 + 1,091(𝐿𝑃𝐶)   (Sexos combinados, n = 8 572, R2 = 0,99, p << 0,01) 

A lo largo de este trabajo, todas las tallas refieren a LH a menos que se especifique lo 

contrario. Los valores de largo horquilla (LH) reportados en este trabajo, a modo de 

comparación con otros trabajos, pueden convertirse a largo total (LT) según la ecuación 

(Mas et al. 2014): 

𝐿𝑇 = 1,631 + 1,201(𝐿𝑇)  (sexos combinados, n = 8 391, R2 = 0,987) 

Adicionalmente se tomó de la base de datos del PNOFA la ubicación geográfica y 

temperatura superficial del mar (TS) para cada lance en que al menos un ejemplar hubiera 

sido muestreado. La TS fue calculada como el promedio entre la temperatura superficial 

del mar al inicio y fin de la calda e inicio y fin de la virada. 

2.2. Procesamiento y acondicionamiento de muestras 

2.2.1. Limpieza 

Una vez en el laboratorio, las vértebras fueron descongeladas y el exceso de tejido 

conectivo y muscular fue removido con la ayuda de un bisturí. Posteriormente, cada grupo 

de vértebras correspondientes a un mismo ejemplar fueron separadas individualmente y 

preservadas en alcohol 95% hasta el momento de ser seccionadas. De cada muestra, una 

vértebra fue tomada al azar para ser seccionada. 

2.2.2. Corte 

Las vértebras fueron cortadas por su plano sagital utilizando una sierra doble con filo de 

diamante (IsoMet®), orientando el corte de forma tal de incluir el centro, o foco. Se hizo 

uso de separadores plásticos entre ambas sierras con el fin de controlar el espesor del 

corte. Luego de una serie de pruebas preliminares se determinó el espesor de corte óptimo 

para la visualización de bandas de crecimiento, el cual se mantuvo en torno a los 0.5 y 

0.7 mm. Todas las muestras fueron cortadas con un espesor dentro de este rango.  

2.2.3. Tinción y fijado 

Posterior al corte, una de las mitades de cada muestra fue teñida utilizando el compuesto 

Cristal Violeta (Johnson 1979), dejando la mitad restante sin teñir. Finalizada la tinción 
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ambas mitades fueron colocadas en un mismo portaobjetos, rotuladas y fijadas con 

cemento (CytosealTM 60).  

2.2.4. Deshidratación y deformación de muestras 

Inmediatamente después del corte, e incluso luego de fijadas con el cemento, se observó 

que ambas mitades se deshidrataban rápidamente, deformándose y contrayéndose al 

punto de comprometer la lectura y registro de medidas morfométricas. Tres 

procedimientos experimentales fueron realizados a fin de evitar este inconveniente (Fig. 

3). 

  

Figura 3. Estado de las secciones vertebrales del tiburón azul (Prionace glauca) luego de fijadas en 

cemento a lo largo del tiempo (1, 2 y 7 días después de aplicado el cemento). Las columnas se refieren a 

muestras sujetas a diversos tratamientos previo a la aplicación del cemento: OH (alcohol 95%), H2O (agua 

destilada) y Gli (glicerina). Nótese el estado de deshidratación de las vértebras sometidas a OH y H2O al 

cabo de 2 y 7 días de aplicado el cemento, respectivamente. Las vértebras embebidas en glicerina 

mantuvieron su integridad sin mostrar signos de deshidratación en forma permanente. 
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En primer lugar, se dejó reposar ambas secciones en alcohol 95% luego del corte y 

durante la tinción (en el caso de la mitad que no fue teñida). El reposo en alcohol no sólo 

eliminó por completo el color adquirido por la tinción, sino que luego de fijadas las 

muestras con el cemento, las mismas se deshidrataban y deformaban al cabo de 1 día de 

aplicado el pegamento (Fig. 3). Alternativamente se probó dejar en reposo las muestras 

en agua destilada o en glicerina, con la ventaja adicional de que ninguna de estas 

soluciones afecta la tinción. El reposo en agua destilada fue apenas más efectivo que el 

alcohol, y al cabo de 7 días las muestras presentaban signos de deshidratación. Por su 

parte, el reposo en glicerina conservó la integridad de las muestras y evitó su 

deshidratación en forma permanente (Fig. 3). En base a estos experimentos, todas las 

muestras se dejaron reposar entre 20 y 30 min antes de ubicarlas en el portaobjetos y 

fijarlas con el cemento. Cabe destacar que si bien la exposición a la glicerina no afectó 

seriamente la tinción, en muchos casos la intensidad de la misma se vio reducida. 

2.3. Criterios de lectura y conteo en vértebras  

La lectura y conteo de bandas de crecimiento, así como la toma de medidas morfométricas 

de cada vertebra, fue llevada a cabo mediante el uso de una lupa binocular (Olympus 

SZ61TR) con luz transmitida y cámara fotográfica (Olympus SC30) incorporada. Todas 

las muestras fueron observadas a una magnificación de 0,80X, excepto las de mayor 

tamaño (0,67X).  

De acuerdo con Cailliet et al. (2006) se define a un par de bandas de crecimiento (“band 

pair”) como el conjunto de una banda (o anillo) opaco y fino, y uno translúcido y ancho 

(considerando condiciones de lectura bajo luz transmitida). En elasmobranquios, estas 

marcas suelen ser visibles sobre el corpus calcareum en los bordes laterales de la vértebra 

y a lo ancho de la intermedialia, y el conteo suele realizarse a nivel del corpus calcareum 

(Goldman 2005). Sin embargo, dado que las bandas de crecimiento no siempre fueron 

visibles sobre el corpus calcareum, las mismas fueron contadas específicamente sobre la 

intermedialia, considerando de todas formas la marcas sobre el corpus calcareum cuando 

éstas fueron visibles (Fig. 4). Las mitades teñidas no siempre resultaron en un mejor 

contraste de las bandas de crecimiento en comparación con sus contrapartes no teñidas. 

Por lo tanto, la lectura y medidas fueron efectuadas en cada caso en la mitad que se 

consideró que se apreciaba con más claridad. El conteo de bandas opacas sobre la mitad 

seleccionada fue corroborado de todos modos inspeccionando la otra mitad. 
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Cada vértebra fue leída dos veces por la misma persona, separadas en el tiempo y sin 

previo conocimiento sobre el sexo y talla del individuo, así como de lecturas anteriores. 

En el caso de no existir consenso entre la primera y segunda lectura se realizó una tercera, 

y de no haber acuerdo con ninguna de las lecturas anteriores la muestra fue descartada.  

Dado que no siempre fue posible obtener las vértebras de exactamente el mismo lugar de 

la columna, dos ejemplares (70 y 71 cm) fueron analizados en mayor detalle realizándose 

la lectura de anillos de crecimiento en vértebras de diversas regiones de la columna con 

el fin de evaluar si el patrón de formación de anillos es común a toda la columna vertebral. 

2.4. Toma de medidas en vértebras  

Las medidas morfométricas fueron registradas mediante el software Cell-A y consistieron 

en (Fig. 4): 1) el radio vertebral (rV, distancia desde el foco hasta el margen externo de 

la vértebra a través del borde interno del corpus calcareum), 2) el radio al inicio de cada 

banda opaca de crecimiento (rBi), 3) el ancho del par de bandas de crecimiento en 

formación (ABF) y 4) el ancho del último par de bandas completamente formado (AUB).  

 

Figura 4. Medidas morfométricas tomadas en las vértebras de tiburón azul (Prionace glauca). rV: radio 

vertebral; rBi: radio a la i-ésima banda de crecimiento; rCAi: radio al inicio del cambio de ángulo; rCA: 

radio al punto medio del cambio de ángulo; rCAf: radio al fin del cambio de ángulo; ABF: ancho de la 

banda de crecimiento en formación; AUB: ancho de la última banda de crecimiento completamente 

formada. En cada imagen la escala equivale a 2 mm. 
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En las vértebras de muchas especies de elasmobranquios se observa un leve cambio de 

ángulo (CA) sobre el corpus calcareum, el cual típicamente ha sido relacionado con el 

nacimiento (e.g. Cailliet et al. 2006). En las muestras analizadas, dicho CA fue observado 

en la mayoría de los casos, pero los puntos específicos de inicio y fin no siempre fueron 

evidentes. Por tal motivo, se decidió tomar el radio desde el foco hasta el punto medio 

aproximado del CA (rCA). En los casos donde el inicio y fin fueron discernibles, se 

registraron las respectivas medidas en una sub-muestra del total (rCAi y rCAf para inicio 

y fin, respectivamente). 

2.5. Análisis de datos 

2.5.1. Retrocálculo 

La relación entre LH y rV fue analizada a fin de comprobar que la vértebra crece 

continuamente junto con el crecimiento somático de los ejemplares. Posteriormente, fue 

efectuado un análisis de covarianza (ANCOVA) para determinar si dicha relación difería 

o no entre sexos. La naturaleza de la relación entre LH y rV fue posteriormente utilizada 

para determinar el mejor modelo de retrocálculo para poder estimar tallas a edades previas 

(Francis 1990; Goldman & Musick 2006). De esta forma se logra aumentar la 

representatividad de clases de tallas más pequeñas a la hora de modelar el crecimiento del 

tiburón azul (Goldman et al. 2012; Smart et al 2012). 

2.5.2. Precisión y exactitud 

Beamish & MacFarlane (1983) y Campana (2001), entre otros, señalaron la importancia 

en los estudios de EyC de evaluar y presentar la precisión y exactitud del análisis. De 

acuerdo con estos autores se entiende como precisión el grado de repetitividad de un 

mismo resultado frente a lecturas sucesivas en un grupo de muestras; mientras que por 

exactitud se entiende el grado de fidelidad de la edad estimada, en base a la estructura en 

cuestión, con respecto a la edad real del individuo. La precisión del estudio fue evaluada 

mediante el método gráfico curvas sesgo-edad (Campana 1995), test estadístico de 

simetría (Evans-Hoenig test, Evans & Hoenig 1998) y mediante los índices de precisión 

porcentaje de error medio (IAPE [por sus siglas en inglés, Index of Average Percent 

Error], Beamish & Fournier 1981) y coeficiente de variación (CV, Chang 1982): 

𝐼𝐴𝑃𝐸 =  
1

𝑁
∑[

1

𝑅
∑

|𝑋𝑖𝑗 − 𝑋𝑗|

𝑋𝑗

𝑅

𝑖=1

]

𝑁

𝑗=1

× 100 



22 
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donde N es el número de vértebras leídas, R el número de veces que cada vértebra fue 

leída, y Xij es la i-ésima lectura de la j-ésima vertebra. 

Por su parte, la exactitud fue evaluada mediante la validación indirecta de la periodicidad 

de la formación de anillos de crecimiento por medio del Análisis del Incremento Marginal 

(AIM) y análisis de borde (Cailliet et al. 2006). El AIM fue calculado según Conrath et 

al. (2002): 

𝐴𝐼𝑀 = 𝐴𝐵𝐹/𝐴𝑈𝐵 

donde ABF es el ancho del par de bandas en formación y AUB es el ancho del último par 

de bandas completamente formado. El AIM fue analizado a escala trimestral y mensual. 

Dicho análisis se realizó agrupando las muestras correspondientes a individuos con entre 

4 y 7 bandas de crecimiento. La elección de este subgrupo se realizó fundamentalmente 

para maximizar el número total de muestras de forma tal de cubrir lo mejor posible la 

escala temporal (trimestral y mensual) sin incluir grupos con demasiada diferencia en su 

número total de bandas de crecimiento. El ancho de cada banda mostró una considerable 

variación entre muestras (ver resultados), y si bien la tendencia general fue a la 

disminución del ancho promedio en relación a la banda de crecimiento anterior, esto no 

siempre fue el caso. Esta variabilidad presenta un potencial problema para el AIM, dado 

que dicho modelo asume que una banda completa de crecimiento dada será igual o menor 

a la inmediatamente anterior, asumiendo por tanto, valores aproximadamente entre 0 y 1. 

Este patrón teórico respecto al ancho de bandas de crecimiento fue congruente, en 

promedio, con lo observado en este trabajo para el tiburón azul, pero variable a nivel 

individual. Por tales motivos, además del AIM se decidió comparar a nivel temporal el 

ancho relativo de la banda de crecimiento en formación (ArBF) respecto al radio total de 

la vértebra. De este modo se elimina la dependencia de bandas anteriores, y se considera 

únicamente la variación del ancho de la banda de crecimiento en formación estandarizada 

por el radio vertebral. 
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2.5.3. Modelos de crecimiento 

Si bien el modelo de crecimiento de Von Bertalanffy (1938, VBGF [por sus siglas en 

inglés, von Bertalanffy Growth Function]) ha sido históricamente el modelo más 

ampliamente utilizado en los estudios de EyC en peces, algunos estudios advierten en la 

actualidad que para ciertas especies otros modelos de crecimiento se ajustan mejor a los 

datos (e.g. Carlson & Baremore 2005; Katsanevakis & Maravelias 2008). Aunque en 

algunos casos la elección de un modelo de crecimiento como “más apropiado” con 

respecto a otros puede depender de la naturaleza de los datos o de los criterios utilizados 

(estadísticos o no), no existe una razón a priori, más allá de su uso extensivo y común, 

para considerar que el modelo VBGF es el que mejor explica el crecimiento de una 

especie dada. Por estas razones, y siguiendo las recomendaciones de Cailliet et al. (2006), 

en el presente estudio se consideraron diversos modelos de crecimiento además del 

típicamente ajustado VBFG. A continuación se describen brevemente los modelos 

utilizados. 

El modelo de VBGF tiene una derivación netamente biológica, en donde el crecimiento 

somático es consecuencia de un excedente energético como resultado de la interacción 

entre los dos procesos metabólicos fundamentales (anabolismo y catabolismo; von 

Bertalanffy 1938). De acuerdo con este modelo el crecimiento a través del tiempo sigue 

la expresión: 

𝐿(𝑡) =  𝐿∞(1 − 𝑒−𝑘(𝑡−𝑡0)) 

donde 𝐿(𝑡) es la talla al tiempo (o edad) 𝑡, 𝐿∞ es la talla máxima asintótica, 𝑡0 es la edad 

teórica a la cual un individuo presenta una talla igual a 0, y 𝑘 es el coeficiente de 

crecimiento (año-1). Cailliet et al. (2006) señalaron la carencia de significado biológico 

del parámetro 𝑡0 y recomendaron, en su lugar, una versión reparametrizada de este 

modelo en donde se incluye la talla de nacimiento (𝐿0): 

𝐿(𝑡) = 𝐿∞ − (𝐿∞ − 𝐿0)𝑒
−𝑘𝑡 ;  𝐿0 = 𝐿∞(1 − 𝑒𝑘𝑡0) 

La versión de dos parámetros de VBFG con 𝐿0 fijo en base a información bibliográfica 

no fue utilizada, dado que este parámetro no necesariamente refleja la verdadera talla de 

nacimiento. El fijar este parámetro con el fin de disminuir los grados de libertad puede 

conllevar a sesgos en la estimación del resto de los parámetros de crecimiento (Pardo et 

al. 2013). 



24 
 

Soriano et al. (1992) propusieron una modificación del modelo original de VBGF al cual 

denominaron crecimiento en dos fases, o bifásico (TPGF, por sus siglas en inglés):  

𝐿(𝑡) =  𝐿∞(1 − 𝑒−𝑘𝐴𝑡(𝑡−𝑡0)) 

donde 𝐿∞, 𝑡0 y 𝑘 son los parámetros típicos del VBGF y 𝐴𝑡 es un factor que genera el 

modo bifásico de crecimiento. 𝐴𝑡 se expresa como: 

𝐴𝑡 = 1 − (
ℎ

(𝑡 − 𝑡ℎ)2 + 1
) 

siendo 𝑡ℎ la edad a la cual ocurre la transición entre las dos fases de crecimiento y ℎ la 

magnitud de la máxima diferencia entre la estimación de 𝐿(𝑡) en el modelo VBGF y 

TPGF. Para este modelo, L0 fue calculado en base a la ecuación: 

𝐿0 = 𝐿∞(1 − 𝑒𝐴𝑡𝑘𝑡0) 

El modelo de Gompertz (GGF, por sus siglas en inglés) y el modelo Logístico (LGF, por 

sus siglas en inglés) comparten con el tradicional modelo de VBGF el hecho de presentar 

un crecimiento de tipo asintótico, pero a deferencia de este último poseen un punto de 

inflexión. Estos modelos se expresan, respectivamente, según las ecuaciones: 

𝐿(𝑡) =  𝐿0𝑒
𝐺(1−𝑒(−𝑘𝑡)) 

𝐿(𝑡) = 𝐿∞ (1 + 𝑒−𝑘(𝑡−𝑎))⁄  

donde 𝐺 = 𝑙𝑛(𝐿∞/𝐿0) y 𝑎 es el punto de inflexión de la curva logística de crecimiento. 

Para cada uno de los modelos se evaluó la existencia de un crecimiento diferencial entre 

sexos mediante el “Likelihood ratio test” (Zaar 1999). La comparación entre los modelos 

candidatos de crecimiento se realizó según el criterio de información de Akaike o AIC 

(Akaike 1973; Burnham & Anderson 2002). Este método de comparación de modelos no 

representa un test estadístico, ni garantiza hallar el modelo correcto, sino que en base al 

criterio de parsimonia evalúa el soporte empírico de cada uno de los modelos 

considerados frente a los datos (Burnham & Anderson 2002). El modelo con el menor 

valor de AIC (AICmin) fue seleccionado como el “mejor” modelo, o modelo de referencia, 

entre los considerados. De acuerdo con el criterio de Burnham & Anderson (2002) se 

calculó las diferencias de AIC de todos los modelos candidatos con respecto al modelo 

de referencia (ΔAIC = AICi – AICmin) de forma tal de establecer el soporte empírico 
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relativo de cada modelo. Los pesos de AIC (AICw), entendidos como la probabilidad de 

seleccionar el modelo “correcto” dado el set de modelos candidatos (Burnham & 

Anderson 2002), fueron calculados según la expresión: 

𝐴𝐼𝐶𝑤𝑖 = 𝑒(−0,5ΔAIC𝑖) ∑ 𝑒(−0,5ΔAIC𝑘)

𝑛

𝑘=1

⁄  

en donde 𝐴𝐼𝐶𝑤𝑖 es el peso de AIC del modelo i y n es el número total de modelos 

candidatos. 

Todos los modelos fueron ajustados por mínimos cuadrados no lineales utilizando la 

librería nls del paquete estadístico R (R Development Core Team, 2014). Los intervalos 

de confianza en la estimación de los parámetros de cada modelo fueron generados por 

medio de bootstrap con 1 500 iteraciones. 

2.5.4. Estimación de parámetros biológicos 

La talla de nacimiento (Lnac) fue estimada de forma independiente a través de la 

estimación del parámetro L0 en los diferentes modelos que lo consideren (VBGF, TPGF, 

GGF), y a través del estudio morfométrico de vértebras de embriones e individuos en su 

primer año de edad. Se analizaron vértebras de embriones en busca del CA (asociado al 

nacimiento) y se midió el rV de los mismos. Esta información fue comparada con la 

distancia del CA con respecto al foco (rAC) en ejemplares ya nacidos, de forma tal de 

evaluar si existe un solapamiento entre el rango del radio total de las vértebras de 

embriones y el rAC. De esta forma, se determinó si existe una verdadera marca de 

nacimiento en P. glauca y a su vez buscó estimar indirectamente la talla de nacimiento 

de la especie en base a la relación LH-VR. 

Los aspectos reproductivos de P. glauca no fueron tratados directamente en este trabajo. 

Sin embargo, la edad de madurez reproductiva (Tmat) fue estimada a partir de las tallas de  

madurez reportadas para una región aledaña por Montealegre-Quijano et al. (2014). De 

acuerdo con estos autores, el 50% de los machos y las hembras alcanzarían la madurez 

reproductiva en torno a los 180 y 171 cm, respectivamente. 

La edad máxima empírica de P. glauca fue calculada directamente a partir del conteo de 

bandas de crecimiento en las vértebras. Por su parte, la longevidad teórica (Tmax) fue 

calculada según Taylor (1958) y Ricker (1979) como la edad a la cual se alcanza el 95% 

de la talla máxima asintótica (𝐿∞): 
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𝑇𝑚𝑎𝑥 = 𝑡𝑜 −
𝑙𝑛(1−0,95)

𝑘
  (Taylor 1958) 

𝑇𝑚𝑎𝑥 = 5
𝑙𝑛(2)

𝑘
    (Ricker 1979) 

La tasa instantánea de mortalidad natural (M) fue estimada en base a las siguientes 

relaciones considerando tanto la longevidad teórica estimada, como la edad máxima 

observada a partir de la lectura de vértebras: 

𝑙𝑛(𝑀) = 1,44 − 0,982 𝑙𝑛(𝑇𝑚𝑎𝑥)  Hoenig (1983), Hewitt & Hoenig (2005) 

𝑀 = 2,996/𝑇𝑚𝑎𝑥    Taylor (1960) 

El patrón de crecimiento y parámetros biológicos estimados fueron contrastados con 

aquellos reportados en la bibliografía para el hemisferio Norte y otras regiones. 

2.5.5. Incidencia del tiburón azul en las pesquerías de palangre industrial y estructura 

etaria en el Atlántico sudoccidental 

2.5.5.1. Incidencia en las pesquerías 

Las capturas de tiburón azul fueron obtenidas de la base de datos del PNFOA. Se analizó 

el período comprendido entre 2009 y 2013, durante el cual operaron dos flotas 

palangreras: uruguaya (URU) y japonesa (JAP). La flota URU operó entre el 2009 y 2012 

dentro de aguas jurisdiccionales e internacionales. Parte de esta flota tuvo como especie 

objetivo a los atunes (atún ojo grande Thunus obesus, atún aleta amarilla T. albacares y 

albacora T. alalunga) y pez espada (Xiphias gladius), mientras que un buque dirigió su 

esfuerzo al tiburón azul. La flota JAP operó casi exclusivamente en aguas territoriales 

uruguayas con un permiso de pesca experimental entre 2009 y 2011, y bajo contrato 

durante el 2013. Esta flota tuvo como especie objetivo el atún ojo grande. La profundidad 

de operación del palangre fue distinta para ambas flotas, siendo más profunda para JAP 

(95-210 m) y más superficial para URU (< 80 m). Detalles específicos de la maniobra de 

pesca de ambas flotas, así como de materiales del arte pesca y características de los 

buques fueron descriptos anteriormente por Domingo et al. (2011) y Jiménez et al. (2009). 

Para cada lance de pesca analizado se obtuvo la misma información descrita en la Sección 

2.1. Todos los lances de pesca en donde al menos un tiburón azul fue capturado fueron 

mapeados mediante un sistema de información geográfico (SIG).  
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2.5.5.2. Estructura etaria 

En base a la asignación de edades a través de la lectura de bandas de crecimiento en las 

vértebras analizadas, se construyeron claves de talla-edad considerando clases de tallas 

agrupadas en intervalos de 10 cm. Para de cada clase de talla se calculó el porcentaje de 

individuos dentro de la misma con diferentes clases de edades, de forma tal de establecer 

una distribución de probabilidad de que un individuo pertenezca a la clase de edad t dado 

que presenta una clase de talla l. Estas claves fueron posteriormente utilizadas para 

expandir la asignación de edad a la totalidad de tiburones azules capturados por ambas 

flotas (URU y JAP) de los cuales se obtuvo información de talla. 

La estructura etaria del tiburón azul fue analizada para toda el área de estudio y en función 

de la captura total de cada flota. La flota uruguaya fue subdividida en 2 categorías de 

forma tal de diferenciar la fracción de la misma que capturó incidentalmente tiburones 

azules (URU-i) de la que dirigió su esfuerzo a la captura de dicha especie (URU-o).  

La composición de edades en las capturas también fue analizada comparando los lances 

de pesca realizados sobre la región de plataforma externa y talud (profundidades de fondo 

≤ 2 000 m, RPT) y región oceánica (profundidades de fondo > 2 000 m), en función de la 

latitud (cada 2 grados entre los 34°S y los 44°S) y de la temperatura superficial del mar 

(TS). 

Finalmente, se analizó la variación temporal en la estructura etaria del tiburón azul dentro 

de la zona económica exclusiva uruguaya (ZEEU) combinando las capturas de todas las 

flotas. La flota japonesa operó casi exclusivamente dentro de dicha zona, pero solamente 

durante el otoño e invierno, mientras que URU-o operó casi exclusivamente en aguas 

internacionales (Fig. 5). Por estos motivos, el análisis temporal de la estructura etaria en 

función de las flotas se realizó considerando únicamente  JAP y URU-i durante otoño e 

invierno. 
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Figura 5. Posición geográfica de los lances de pesca realizados por las flotas palangreras uruguaya (a) y 

japonesa (b). Para la flota uruguaya, los triángulos negros hacen referencia a la fracción de la flota dirigida 

a la pesca del tiburón azul (Prionace glacua), y los círculos blancos a la fracción que captura tiburones 

azules de forma fortuita. El polígono negro representa la zona económica exclusiva uruguaya. El gradiente 

de grises hace referencia a la batimetría de acuerdo con la base de datos GEBCO (General Bathymetric 

Chart of the Oceans), en donde las tonalidades más claras representan aguas más profundas. 
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3. Resultados 

3.1. Edad y crecimiento del tiburón azul 

3.1.1 Datos generales 

De un total de 840 vértebras procesadas, 22 (2,6%) fueron posteriormente descartadas del 

análisis debido a la imposibilidad de su lectura (n = 4) o la falta de información sobre la 

talla de los individuos (n = 18). Por tales motivos, el estudio de edad y crecimiento del 

tiburón azul se llevó a cabo en base a 818 vértebras, correspondiendo a 428 machos (66 

– 264 cm) y 390 hembras (65 – 233 cm) (Fig. 6). 

 

Figura 6. Histograma de tallas en clases de 10 cm de largo horquilla para el tiburón azul (Prionace glauca). 

(a) sexos combinados (n = 818), (b) machos (barras negras; n = 428) y hembras (barras grises; n = 390).  

La relación entre el LH de los individuos mostró una tendencia lineal positiva con el radio 

vertebral (rV), hallándose diferencias significativas entre sexos (ANCOVA, p < 0,05; Fig. 

7a). Sin embargo, una regresión polinómica de segundo orden ajustada a los mismos datos 

presentó un mejor ajuste (R2 = 0,96 y 0,97, AIC = 5652,0 y 5563,9, para el modelo lineal 

y cuadrático, respectivamente), y no detectó diferencias significativas entre sexos 

(ANCOVA, p > 0,05; Fig. 7b). Este segundo ajuste también predijo razonablemente bien 

la relación entre el LH y rV de los embriones analizados (no incluidos en la regresión; 

Fig. 7b).  
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Figura 7. Relación entre el largo horquilla (LH) y el radio vertebral (rV) para el tiburón azul (Prionace 

glauca). (a) Ajuste lineal simple, donde se observan diferencias significativas a nivel del sexo (hembras 

ocn vértebras más grandes) (hembras: cuadrados rojos, machos: círculos negros; las líneas interrumpidas 

roja y negra indican la regresión correspondiente a cada sexo). (b) Ajuste polinómico de segundo orden 

(línea continua negra). El efecto del sexo no es significativo (línea negra). Se observa también como el 

ajuste polinómico, a diferencia del lineal (líneas interrumpidas grises), también predice razonablemente 

bien la relación entre LH y rV de los embriones (triángulos; no incluidos en el ajuste). 

Esta relación positiva sugiere que las vértebras del tiburón azul crecen continua y 

gradualmente a lo largo de la vida de los individuos, lo cual hace de esta estructura una 

herramienta útil para estimar patrones de crecimiento, así como la edad de los ejemplares. 

La ecuación de dicha regresión polinómica se expresa a continuación: 

𝐿𝐻 = −2,37 + 21,05(𝑟𝑉) − 0,32(𝑟𝑉)2 

Sobre la base de esta relación caudrática entre LH y rV se optó por utilizar el modelo de 

retrocálculo de Dahl-Lea cuadrático (Goldman & Musick 2006):  

𝐿𝐻𝑖 = 𝐿𝐻𝑐{[𝑎 + 𝑏(𝑟𝑉𝑖) + 𝑐(𝑟𝑉𝑖)
2 𝑎 + 𝑏(𝑟𝑉𝑐) + 𝑐(𝑟𝑉𝑐)

2⁄ ]} 

donde 𝐿𝐻𝑖 y 𝑟𝑉𝑖 son el largo horquilla y radio vertebral a la edad i, 𝐿𝐻𝑐 y 𝑟𝑉𝑐 el largo 

horquilla y radio vertebral al momento de la captura, y a, b y c son los parámetros de la 

regresión polinómica entre LH y rV. 
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3.1.2. Lectura e interpretación de vértebras 

Las vértebras seccionadas presentaron el patrón característico alternado de bandas hipo e 

hiper-mineralizadas (translúcidas y opacas, respectivamente) a lo ancho de la 

intermedialia (Fig. 4), aunque la intensidad y espesor de las mismas fue variable entre 

muestras. Esto fue evidente tanto en las mitades teñidas como no teñidas. Los dos 

ejemplares (70 y 71 cm) en los que se analizó la columna vertebral entera mostraron el 

mismo patrón de bandas a lo largo de la columna, aunque el tamaño de las vértebras 

disminuyó progresivamente hacia la región caudal. 

El cambio de ángulo (CA) no siempre fue claramente visible en las vértebras, y cuando 

lo fue, presentó características variables tanto en ancho como en la presencia de marcas 

opacas. De una sub-muestra de 328 vértebras, el CA fue apreciable en el 68,9% de los 

casos (n = 226). En los casos restantes el mismo fue muy sutil, siendo dificultosa la 

identificación precisa de su punto de inicio y fin. Entre las muestras en que el CA fue 

claramente visible también se observaron el número de marcas opacas presentes. Este 

número varió entre 0 (3,0%) y 3 (9,5%), siendo lo más frecuente 2 (55,6%) y 1 (31,9%) 

(Fig. 8). Cuando estuvieron presentes, estas marcas variaron en intensidad y espesor. La 

ubicación de las mismas pudo dividirse en 3 categorías: 1) aquellas ubicadas próximas o 

directamente sobre el inicio del CA (24,1%); 2) ubicadas en un punto intermedio entre el 

inicio y fin del CA (57,8%); y 3) ubicadas próximas o sobre el fin del CA (86,6%) (Fig. 

8). En la Tabla 1 se presentan estadísticos del radio vertebral a las distintas zonas del CA 

(e.g. inicio, punto medio y fin). 

De las 14 vértebras de embriones analizadas (22-35 cm) el rV mínimo y máximo fue de 

1,090 y 1,550 mm, respectivamente. Los embriones de mayor tamaño (> 30 cm) 

presentaron valores de rV iguales o superiores al radio promedio al inicio del CA (rCAi). 

La visualización del CA en las vértebras de embriones no fue aparente en ningún caso. 

Sin embargo, esto podría ser producto de la dificultad de su observación en vértebras tan 

pequeñas y el carácter poco conspicuo del CA estando lejos de estar completamente 

formado. Dos de los embriones analizados (33 y 34 cm, 1,550 y 1,500 mm rV) 

presentaron una clara marca opaca sobre su borde (Fig. 9), la cual podría corresponderse 

con la marca opaca asociada al inicio del CA descripta anteriormente. 
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Tabla 1. Medidas del cambio de ángulo (CA) en vértebras de tiburón azul (Prionace glauca) y 

estimación del largo horquilla (LH) al punto intermedio aproximado (rCA), inicio (rCAi) y fin del 

CA (rCAf) en base a LH = -1,78 + 20,97(rV) – 0,31(rV)2. Los valores de rCAi y rCAf provienen 

de una submuestra del total de vértebras analizadas (n=226). d.e.: desvío estándar; C.V.: 

coeficiente de variación. 

 

Medidas (mm) LH calculado (cm) 

rCA rCAi rCAf Ancho rCA rCAi rCAf 

n 819 226 226 226 818 226 226 

Promedio 1,773 1,476 2,052 0,576 34,4 28,4 39,9 

d.e. 0,173 0,167 0,186 0,102    

C.V. 0,098 0,113 0.090 0,177    

Min 1,338 1,051 1,557 0,287 25,7 19,9 30,1 

Max 2,289 1,945 2,604 1,075 44,5 37,8 50,6 

 

 

Figura 8. Cortes de vértebras de tiburón azul (Prionace glauca) con diversos números de marcas opacas 

dentro del cambio de ángulo. (a): sin marcas (109 cm LH; 5,885 mm rV; 0,80X); (b): una marca opaca (109 

cm LH; 5,880 mm rV; 0,80X); (c): dos marcas opacas (152 cm LH; 8,211 mm rV; 0,80X); (d): tres marcas 

opacas (203 cm LH; 12,272 mm rV; 0,67X). Las escalas equivalen a 2 mm (a, b, c) y 5 mm (d). 
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Figura 9. Cortes de vértebras de embriones de tiburón azul (Prionace glauca) presentando una marca 

opaca en su borde (flechas negras). Las líneas señalan el radio vertebral (rV). (a) 33 cm LH y 1,550 mm 

rV. (b) 34 cm LH y 1,500 mm rV. 

Si bien la región del CA suele estar asociada con el nacimiento en elasmobranquios 

(Cailliet & Goldman 2004; Goldman 2005), debido a la variabilidad de esta estructura y 

a la ausencia de un patrón constante en las marcas opacas dentro de la misma, se asumió 

al punto medio del CA (rCA) como la marca de nacimiento. Extrapolando el valor medio 

de rCA (1,777 mm) a través de la regresión cuadrática entre LH y rV se obtuvo un valor 

promedio de la talla de nacimiento de 34 cm. 

3.1.3 Precisión 

La mayoría de las vértebras analizadas presentaron un gran número de marcas 

relativamente más difusas e irregulares en la intermedialia, lo cual dificultó en cierta 

medida la lectura e interpretación de las bandas de crecimiento. Pese a estas dificultades, 

el “age bias plot” no reveló un sesgo sistemático entre las dos lecturas realizadas (Fig. 

10a y b), mientras que ninguno de los tests de simetría efectuados indicaron desvíos 

significativos entre lecturas (Evans-Hoenig test: χ2 = 6,72, p = 0,152). Los valores de 

IAPE y CV fueron de 7,02 y 9,93, respectivamente. 

La diferencia en el conteo de bandas opacas entre la primera y segunda lectura varió entre 

0 y 4, aunque el 76,3% varió entre 0 y 1. Los rangos en el número de bandas opacas en la 

lectura definitiva fueron de 0 a 17 y de 1 a 15, para machos y hembras, respectivamente.  
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Figura 10. (a) Diferencias en el conteo de bandas opacas entre la primera y segunda lectura del total de 

vertebras (n = 818) de tiburón azul (Prionace glauca). El gradiente de grises hace referencia a la densidad 

de puntos (mayor a tonalidades más oscuras), la línea punteada refleja la relación 1:1 entre lecturas, y las 

barras representan el intervalo de confianza 95%. (b) Diferencias entre la segunda y primera lectura 

centrado en la primera. Notar en la parte superior de ambos gráficos el número de muestras para cada 

vértebra con x cantidad de bandas opacas (según la primera lectura). 

 
Figura 11. Variación en el radio de la vértebra al inicio de cada banda de crecimiento (marcas opacas en 

la imagen) del tiburón azul (Prionace glauca). CA: radio de la vértebra hasta el punto medio del cambio de 

ángulo en el cuerpo calcáreo. La parte inferior y superior de cada caja representan los cuartiles 25 y 75%, 

y la línea horizontal la mediana. Las barras representan los mínimos y máximos valores a una distancia de 

1.5 veces la altura de cada caja; los valores extremos o “outliers” se señalan con círculos.  Escala = 2 mm. 
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Si bien el radio de la vértebra al inicio de cada banda opaca de crecimiento presentó cierta 

variabilidad individual, se observó una clara tendencia al aumento del radio entre bandas 

sucesivas, siendo bajo el grado de solapamiento entre ellas (Fig. 11). Por su parte, el ancho 

de cada banda de crecimiento presentó una tendencia decreciente hacia números de 

bandas superiores, aunque la variabilidad y solapamiento entre ellas fueron mayores (Fig. 

12). 

 

Figura 12. Variación en el ancho de cada banda de crecimiento del tiburón azul (Prionace glauca). En el 

eje horizontal, “0” hace referencia al ancho desde el punto medio del cambio de ángulo en el cuerpo calcáreo 

hasta el comienzo de la primera banda opaca de crecimiento. Interpretación de barras, cajas y puntos al 

igual que en la Fig. 11.  

3.1.4. Periodicidad en la formación de anillos de crecimiento 

En base al análisis del tipo de borde (opaco vs. translúcido), y considerando la totalidad 

de las muestras (n = 818), la prevalencia del borde opaco alcanzó un mínimo durante 

invierno, incrementando a partir de la primavera (Fig. 13a). Mensualmente, entre junio y 

agosto se observó la menor prevalencia del borde opaco, aumentando a partir de setiembre 

y hasta febrero (Fig. 13b). 

Considerando estos resultados, podría interpretarse que la formación de la banda opaca 

comienza entre setiembre y octubre, meses a partir de los cuales se observó un aumento 

en el porcentaje de ocurrencia del tipo de borde opaco. El continuo y gradual aumento en 

la proporción de muestras con bordes opacos en los meses subsecuentes supone que, a 

medida que transcurre el tiempo, una mayor proporción de los individuos de la población 

ya presentan este tipo de borde. De la misma manera, a partir de marzo la prevalencia del 
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tipo de borde translúcido comenzó a incrementar, sugiriendo que el inicio en la formación 

de la banda translúcida tiene lugar en torno al mes de marzo (Fig. 13b).  

 

Figura 13. Porcentaje de vertebras de tiburón azul (Prionace glauca) con tipo de borde opaco (barras 

negras) y translúcido (barras grises) a nivel trimestral (a) y mensual (b). Arriba de cada barra se presenta 

en el número de muestras para cada trimestre y mes. Trimestres: 1 (verano, enero-marzo), 2 (otoño, abril-

junio), 3 (invierno, julio-septiembre) y 4 (primavera, octubre-diciembre). 

Los análisis AIM y ArBF mostraron patrones similares y consistentes con lo observado 

en base al tipo de borde. En los dos casos se observó que, en promedio,  los mayores 

valores del ancho relativo e incremento marginal se alcanzaron en invierno, época luego 

de la cual se apreció un descenso significativo en ambos valores (Fig. 14a y b). A nivel 

mensual, ambas aproximaciones mostraron los mayores valores principalmente durante 

julio y agosto, luego del cual se observó un marcado descenso (Fig. 14c y d). Este 

descenso fue más evidente analizando el ArBF. A partir de setiembre los valores del IM 

y ArBF se mantuvieron relativamente constantes hasta marzo-abril, momento a partir del 

cual se observó un incremento gradual en ambas variables. El marcado descenso en los 

valores de IM y ArBF entre agosto y setiembre sugirió nuevamente el inicio en la 

formación de la banda opaca a partir de este último mes. Por otro lado, el incremento 

gradual en ambas métricas a partir de marzo-abril indicaría el comienzo en la formación 

de la banda translúcida. Dado que la banda opaca dentro de una misma banda de 

crecimiento es, por lo general, considerablemente más angosta que su contraparte 

translúcida, los niveles relativamente constantes entre setiembre y febrero, seguidos por 

un incremento gradual a partir de marzo-abril sugirieron que en torno a este momento 

comienza a formarse la banda translúcida, indicando a su vez una tasa de crecimiento 

relativo más acelerada. 
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Figura 14. Variación trimestral y mensual en el ancho relativo de la banda de crecimiento en formación 

(ArBCF) (a y c) e incremento marginal (IM) (b y d) del tiburón azul (Prionace glauca). Trimestres: 1 

(verano), 2 (otoño), 3 (invierno) y 4 (primavera). Interpretación de barras, cajas y puntos al igual que en la 

Fig. 11. 

El patrón general observado a través de estas tres aproximaciones (tipo de borde, AIM y 

ArBF) fue consistente a escala trimestral y mensual. Estos resultados sugieren una 

periodicidad anual en la formación de las bandas de crecimiento del tiburón azul, estando 

a su vez dividida en dos fases de crecimiento razonablemente simétricas desde el punto 

de vista temporal (Fig. 15): setiembre-febrero/marzo (crecimiento lento, banda opaca) y 

marzo-agosto (crecimiento acelerado, banda translúcida). Dado que, tanto el número de 

muestras como la cobertura temporal de otros grupos de vértebras con distintos números 

de bandas de crecimiento, resultaron ser más reducidos, en el presente trabajo se asumió 

que la periodicidad anual en la formación hallada para los grupos con entre 4 y 7 bandas 

de crecimiento se mantiene constante durante toda la vida de los individuos. Por lo tanto, 

se asumió que el lapso temporal transcurrido entre una banda opaca y la siguiente es de 

un año. 
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Figura 15. Esquema conceptual de la periodicidad anual en la forma de anillos de crecimiento en el tiburón 

azul (Prionace glauca). La formación de la banda opaca comienza en setiembre (marcador negro), 

momento en el cual se observa un marcado descenso en el ancho relativo de la banda de crecimiento en 

formación e incremento marginal, así como una tendencia al aumento en el porcentaje de muestras con 

borde del tipo opaco (gráficos superiores). Por su parte, la banda translúcida comienza a formarse en marzo, 

mes a partir del cual se observa un gradual aumento en el ancho relativo de la banda de crecimiento en 

formación e incremento marginal, así como un continuo incremento en el porcentaje de vértebras 

presentando un borde del tipo translúcido (gráficos superiores). El detalle de los gráficos puede observarse 

en la Figura 12 (para el análisis del tipo de borde) y Figura 13c y d (para el análisis del ancho relativo de la 

banda de crecimiento en formación e incremento marginal). 

3.1.5. Asignación de edad 

De acuerdo con la bibliografía existente en la región, la época de parición del tiburón azul 

se extiende desde fines del invierno hasta la primavera. Estos estudios sugieren un 

comienzo de dicha época durante setiembre, extendiéndose hasta diciembre, y 

presentando un pico máximo de parición entre octubre y noviembre (Amorim 1992; 

Mejuto & García-Cortés 2005; Montealegre-Quijano 2007; Cardoso 2010). Por tales 

motivos, se asumió el 1ero de noviembre (punto temporal intermedio dentro el pico de 

parición) como la fecha de nacimiento de los ejemplares. Considerando la formación de 

la primera banda opaca durante setiembre, el intervalo de tiempo transcurrido entre el 

nacimiento y la formación de la primera banda opaca sería, en promedio, de 10 meses. 

Teniendo esto en cuenta, y corrigiendo por la fecha de captura, la asignación final de edad 

absoluta para cada individuo fue calculada según la expresión: 

𝐸𝐴𝑖 = (𝑛𝑖 − 1) + [(10 + 𝐷𝑖) 12⁄ ] 

Done 𝐸𝐴𝑖 es la edad absoluta del individuo i, 𝑛𝑖 es el número de bandas opacas de 

crecimiento del individuo i, y 𝐷𝑖 es la diferencia en meses entre la fecha de captura del 
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individuo i y el mes de setiembre anterior (formación de la última banda opaca). Por 

ejemplo, un ejemplar con 6 bandas opacas capturado en febrero tendría una edad de: 

𝐸𝐴 = (6 − 1) + [(10 + 5) 12⁄ ] = 6,3 años 

Las edades absolutas mínimas y máximas halladas para cada sexo fueron de 0,5 y 17,4 

años para los machos, y de 1,2 y 14,9 años para las hembras. La edad absoluta promedio 

en el total de muestras fue 7 y 6 años para machos y hembras, respectivamente. Las claves 

de talla-edad para sexos combinados, machos y hembras se presentan en el ANEXO 1 

(Tablas A1, 2 y 3, respectivamente). 

3.1.6. Retrocálculo 

Las tallas retrocalculadas para las distintas clases de edad mostraron un mayor desvío con 

respecto a los valores observados para las primeras clases de edad (0 y 1), pero difirieron 

en menos de 10 cm a partir de los 4 años y en adelante (Tabla 2). El fenómeno de Rosa 

Lee, entendido como la tendencia decreciente en las tallas retrocalculadas a partir de 

individuos más longevos, no fue aparente en este trabajo. 

Tabla 2. Largo horquilla promedio (LH, cm) del tiburón azul (Prionace glauca) en función de la 

edad (años), para los datos observados (n = 818) y retrocalculados (n = 5 855) a partir de la 

fórmula de Dahl-Lea cuadrática. d.e.: desvío estándar. Obs. - Ret.: diferencia entre la talla 

promedio observada y retrocalculada. Notar que en los datos retrocalculados el inicio de la 

primera banda opaca se forma en torno a los 10 meses de vida. 

Edad 

Datos observados  Datos retrocalculados 

Obs. - Ret. n LH  d.e. min max  Edad n LH  d.e. min max  

0 1 66,0 NA 66,0 66,0 0 817 34,0 3,6 23,0 44,3 32,1 

1 37 78,6 8,2 65,0 97,0 0,8 816 56,7 6,1 40,2 75,0 21,9 

2 71 92,4 10,0 71,0 117,0 1,8 780 78,9 7,5 55,9 112,7 13,5 

3 69 109,8 10,4 91,0 150,0 2,8 708 98,4 7,4 72,3 129,0 11,5 

4 94 124,7 10,6 109,0 152,0 3,8 639 116,4 8,1 89,9 141,9 8,3 

5 103 141,1 10,3 108,0 177,0 4,8 545 133,9 8,3 106,4 154,2 7,2 

6 103 157,2 9,8 131,0 186,0 5,8 442 149,7 8,4 122,1 171,7 7,5 

7 81 168,2 9,2 145,0 187,0 6,8 338 163,4 8,3 134,2 191,9 4,8 

8 81 181,7 10,0 152,0 221,0 7,8 258 175,8 8,5 146,0 212,8 5,9 

9 56 191,9 9,9 164,0 214,0 8,8 178 186,9 8,4 162,0 213,8 4,9 

10 43 204,1 9,3 187,0 226,0 9,8 122 196,8 8,7 171,6 223,6 7,3 

11 17 207,1 7,4 197,0 225,0 10,8 79 204,2 7,9 184,1 218,9 2,9 

12 28 215,0 9,4 193,0 230,0 11,8 62 212,9 8,9 189,8 229,6 2,1 

13 13 223,4 8,6 208,0 240,0 12,8 34 220,6 9,2 201,7 236,4 2,8 

14 10 231,5 12,0 213,0 252,0 13,8 21 227,3 11,1 207,9 248,2 4,2 

15 7 229,3 10,8 217,0 247,0 14,8 11 232,7 11,9 215,4 252,7 -3,4 

16 3 255,0 8,2 248,0 264,0 15,8 4 248,9 8,4 240,1 260,4 6,1 

17 1 244,0 NA 244,0 244,0 16,8 1 243,2 NA 243,2 243,2 0,8 
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3.1.7. Crecimiento 

Considerando los datos observados, sólo el modelo Logístico (LGF) detectó diferencias 

significativas en el crecimiento de machos y hembras (Tabla 3). En términos de AIC, el 

modelo con mayor soporte empírico fue el de Gompertz (GGF), mientras que el que 

presentó un menor soporte fue el de von Bertalanffy (VBGF) (Tabla 4). Los modelos 

LGF y von Bertalanffy en dos fases (TPGF) presentaron valores muy similares de AIC, 

siendo ligeramente mayores a los de GGF. Sin embargo, los pesos de AIC (AICw) fueron 

considerablemente mayores para GGF, presentando una mayor probabilidad de ser el 

modelo más apropiado, dado los modelos candidatos. En la Figura 16 se presentan los 

modelos candidatos ajustados a los datos observados. 

 

Figura 16. Modelos de crecimiento para el tiburón azul (Prionace glauca) ajustados a los datos 

observados (puntos negros). VBGF: von Bertalanffy; TPGF: von Bertalanffy en dos fases; GGF: Gompertz; 

LGF: Logístico. Para LGF se presentan los modelos para machos (M) y hembras (H) por separado. 

El ajuste de dichos modelos varió al utilizar los datos retrocalculados. En este caso, el 

modelo TPGF presentó los menores valores de AIC, seguido por VBGF, GGF y LGF 

(Tabla 4). Todos los modelos excepto VBGF detectaron diferencias significativas entre 

el crecimiento de ambos sexos. Sin embargo, en el caso del VBGF la diferencia entre 

sexos fue marginalmente no significativa (Likelihood ratio test, F = 2,59, p = 0,051) y el 

AIC fue menor al modelar el crecimiento con parámetros distintos para cada sexo en 

comparación con el modelo genérico (AIC = 4 022 y 4 024, respectivamente). Por tales 

motivos se presentan tanto el modelo de crecimiento para sexos separados como total 

(Tabla 3). Comparando las curvas generadas con los datos observados y retrocalculados, 
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en todos los casos la talla promedio a las primeras clases de edades disminuyó con los 

datos retrocalculados (Fig. 17). En el caso de GGF y LGF las tallas máximas asintóticas 

(L∞) también se vieron disminuidas (alcanzando valores muy bajos y poco reales para la 

especie), mientras que para VBGF y TPGF el resto de la curva mantuvo una forma 

similar, más allá de la detección de diferencias significativas entre sexos. 

 
Figura 17. Modelos de crecimiento para el tiburón azul (Prionace glauca) ajustados a los datos 

observados (líneas negras) y retrocalculados (líneas rojas). (a) von Bertalanffy, (b) von Bertalanffy en dos 

fases, (c) Logístico, (d) Gompertz. Para los modelos que corresponda se presentan las curvas de crecimiento 

para machos (líneas continuas) y hembras (líneas punteadas) por separado. Los puntos negros y grises 

refieren a los valores observados y retrocalculados, respectivamente. 

Tabla 4. Resumen de los modelos de crecimiento ajustados a los datos observados y 

retrocalculados (en cada caso se resalta en negrita el modelo con mejor ajuste) de tiburón azul 

(Prionace glauca), ΔAIC: diferencia de AIC con respecto al modelo más parsimonioso; AICw: 

pesos de AIC; VBGF: von Bertalanffy; TPGF: von Bertalanffy en dos fases; GGF: Gompertz; 

LGF: Logístico 

Modelos  AIC ΔAIC AICw 

Datos observados    

VBGF 6210,21 11,28 0,003 

TPGF 6202,71 3,79 0,113 

GGF 6198,92 0,00 0,754 

LGF 6202,44 3,52 0,130 

Datos retrocalculados    

VBGF 40022,89 34,54 0,000 

TPGF 39988,35 0,00 1,000 

GGF 40884,69 896,34 0,000 

LGF 42229,69 2241,34 0,000 
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Tabla 3. Modelos de crecimiento ajustados a los datos observados y retrocalculados del tiburón azul (Prionace glauca). Para cada modelo se presentan los 

valores de cada parámetro, el error estándar (s.e.) y la cota inferior (LCI) y superior (UCI) de su intervalo de confianza al 95%. VBGF: von Bertalanffy; TPGF: 

von Bertalanffy en dos fases; GGF: Gompertz; LGF: Logístico. Para los modelos en los que se haya detectado diferencias significativas entre sexos se presentan 

los parámetros para machos (M) y hembras (H) por separado. * Valores calculados en base a los parámetros del modelo (ver Materiales y Métodos). Todas las 

tallas son en largo horquilla y en centímetros. 

 

 

 

Modelos 
L∞ 

(cm) 
s.e. LCI UCI k (año-1) s.e. LCI UCI t0 / a s.e. LCI UCI L0 s.e. LCI UCI th s.e. LCI UCI h s.e. LCI UCI 

Datos 

observados                                                 

  VBGF 309,3 9,0 294,0 328,8 0,085 0,005 0,075 0,095         43,7 2,0 40,0 47,5                 

  TPGF 297,0 8,7 281,4 316,0 0,092 0,006 0,081 0,104 -1,777 0,148 -2,088 -1,489 44,7*        4,33 0,28 3,70 5,02 0,053 0,016 0,028 0,087 

  GGF 261,6 4,0 254,3 270,0 0,171 0,006 0,159 0,182         55,0 1,3 52,4 57,7                 

  LGF (M) 246,1 3,2 240,2 252,8 0,254 0,008 0,238 0,270 4,307 0,114 4,108 4,548                         

  LGF (H) 229,5 4,8 221,1 240,1 0,280 0,012 0,257 0,304 3,781 0,159 3,503 4,145                         

Datos 

retrocalculados                                                 

  VBGF 289,9 1,9 286,4 293,8 0,102 0,001 0,100 0,104        34,8 0,2 34,4 35,2                 

  VBGF (M) 290,9 2,3 286,4 295,3 0,102 0,001 0,099 0,105        34,7 0,3 34,1 35,2                 

  VBGF (H) 282,6 3,8 275,4 290,0 0,106 0,002 0,101 0,111        34,8 0,3 34,2 35,4                 

  TPGF (M) 284,4 2,7 279,5 289,6 0,107 0,002 0,103 0,110 -1,220 0,018 -1,257 -1,184 34,7*       3,52 0,21 3,09 4,11 0,025 0,007 0,013 0,039 

  TPGF (H) 266,7 4,1 259,2 274,5 0,119 0,003 0,112 0,125 -1,168 0,023 -1,211 -1,123 34,5*       3,58 0,14 3,35 3,96 0,043 0,008 0,029 0,059 

  GGF (M) 233,0 0,9 231,2 234,9 0,242 0,002 0,238 0,246         40,0 0,3 39,4 40,5                 

  GGF (H) 214,0 1,4 211,4 216,6 0,274 0,003 0,268 0,280         38,5 0,3 38,0 39,1                 

  LGF (M) 216,1 0,7 214,7 217,6 0,384 0,003 0,379 0,390 3,544 0,024 3,494 3,590                         

  LGF (H) 195,4 1,0 193,5 197,3 0,445 0,004 0,437 0,452 2,938 0,030 2,884 2,995                         
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Si bien los modelos de crecimiento ajustados a ambas series de datos (observados vs. 

retrocalculados) no son estadísticamente comparables, la baja representatividad de 

muestras correspondientes a ejemplares en las primeras clases de edad y a la casi total 

ausencia de individuos con clase de edad 0 (n = 1) podrán estar afectando los parámetros 

de crecimiento estimados a partir de los datos observados. Esta falta de datos fue 

compensada mediante el retrocálculo, proporcionando una mayor cantidad de datos en 

las clases de edad menores. Por lo expuesto, se optó por trabajar en base a los datos 

retrocalculados. Por  otro lado, si bien el TPGF fue el modelo con menor AIC, el motivo 

de utilizar este modelo se centraba en la detección de un cambio marcado en el patrón de 

crecimiento del tiburón azul relacionado, por ejemplo, a la madurez sexual. No obstante, 

las curvas mostraron un comportamiento monotónico en el crecimiento sin ningún 

cambio marcado o punto de inflexión aparente. Esto es congruente con el bajo valor del 

parámetro h de dicho modelo (0,025 y 0,043, machos y hembras, respectivamente), el 

cual representa la magnitud de la máxima diferencia en la estimación de la talla a una 

edad t con respecto al modelo clásico de von Bertalanffy. Teniendo esto en cuenta, y pese 

a haber presentado un mejor ajuste en función del AIC con respecto a los otros modelos 

candidatos, este modelo supone un crecimiento poco realista para el tiburón azul. Por lo 

expuesto, dicho modelo fue descartado y se seleccionó como modelo final al VBGF. Sin 

considerar el TPGF, los pesos de AIC entre los modelos restantes favorecieron la elección 

de VBGF sugiriendo una mayor probabilidad de ser el modelo más apropiado  (AICw = 

1,000, 0,000 y 0,000 para VBGF, GGF y LGF, respectivamente). El análisis gráfico de 

los residuales del modelo seleccionado, así como los valores estimados para cada 

parámetro e intervalos de confianza en base al bootstrap, se presentan en el ANEXO 1.  

De acuerdo con el modelo de VBGF, el patrón de crecimiento del tiburón azul fue 

ligeramente diferente entre sexos. Macho y hembra crecen a una tasa relativamente   

similar, pero los machos alcanzan una mayor talla máxima asintótica (Fig. 18). La talla 

promedio de cada sexo para cada clase de edad, así como el crecimiento promedio anual 

en base a este modelo, se presentan en la Tabla 5. 
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Figura 18. Modelo final de crecimiento (von Bertalanffy) para el tiburón azul (Prionace glauca) ajustados 

a los datos retrocalculados para machos (línea continua) y hembras (línea punteada). Los puntos negros y 

grises refieren a los valores observados y retrocalculados, respectivamente. 

Tabla 5. Talla promedio en largo horquilla (LH, cm), crecimiento promedio anual (Dif LH) y 

crecimiento anual como porcentaje del tamaño total en la edad anterior (% LH) para cada sexo y  

clase de edad (años) en base al modelo de von Bertalanffy ajustado a los datos retrocalculados del 

tiburón azul (Prionace glauca). A modo de comparación se presentan también los mismos campos 

en largo total (TL). Conversiones de tallas según: LT = 1.631 + 1.201(LH) (Mas et al. 2014).  

Edad 

(años)  

Machos Hembras Machos Hembras 

LH  Dif LH % LH LH  Dif LH % LH LT  Dif LT % LT LT  Dif LT % LT 

0 34,7 24,8 71,5 34,8 24,9 71,6 43,3 29,8 68,8 43,4 29,9 68,9 

1 59,5 22,4 37,7 59,7 22,4 37,5 73,1 26,9 36,8 73,3 26,9 36,7 

2 81,9 20,2 24,7 82,1 20,1 24,5 100,0 24,3 24,3 100,2 24,2 24,1 

3 102,2 18,3 17,9 102,2 18,1 17,7 124,4 22,0 17,7 124,4 21,8 17,5 

4 120,5 16,5 13,7 120,4 16,3 13,5 146,3 19,8 13,6 146,2 19,6 13,4 

5 137,0 14,9 10,9 136,7 14,7 10,7 166,1 17,9 10,8 165,8 17,6 10,6 

6 151,9 13,5 8,9 151,3 13,2 8,7 184,0 16,2 8,8 183,4 15,8 8,6 

7 165,4 12,2 7,4 164,5 11,9 7,2 200,2 14,6 7,3 199,2 14,3 7,2 

8 177,5 11,0 6,2 176,4 10,7 6,1 214,8 13,2 6,1 213,5 12,8 6,0 

9 188,5 9,9 5,3 187,1 9,6 5,1 228,0 11,9 5,2 226,3 11,5 5,1 

10 198,4 9,0 4,5 196,7 8,6 4,4 239,9 10,8 4,5 237,8 10,4 4,4 

11 207,4 8,1 3,9 205,3 7,8 3,8 250,7 9,7 3,9 248,2 9,3 3,8 

12 215,5 7,3 3,4 213,1 7,0 3,3 260,4 8,8 3,4 257,5 8,4 3,3 

13 222,8 6,6 3,0 220,1 6,3 2,9 269,2 7,9 2,9 265,9 7,5 2,8 

14 229,4 6,0 2,6 226,3 5,7 2,5 277,1 7,2 2,6 273,5 6,8 2,5 

15 235,3 5,4 2,3 232,0 5,1 2,2 284,3 6,5 2,3 280,3 6,1 2,2 

16 240,7 4,9 2,0 237,1 4,6 1,9 290,7 5,8 2,0 286,4 5,5 1,9 

17 245,6     241,6     296,6     291,9     
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3.1.8. Parámetros biológicos 

La talla de nacimiento varió dependiendo de la aproximación utilizada para su estimación. 

En base a los modelos de crecimiento ajustados a los datos retrocalculados, esta talla varió 

entre 35 (VBGF y TPGF) y 38-40 cm (GGF) dependiendo del modelo. Utilizando la 

relación cuadrática entre LH-rV, la talla extrapolada al valor medio de rCA (1,777 mm) 

fue de 34 cm. 

Considerando las tallas de madurez sexual publicadas por Montealegre-Quijano et al. 

(2014), la edad a la cual el 50% de los machos y hembras alcanzarían la madurez estaría 

en torno a los 8 y 7 años, respectivamente. De las vértebras analizadas, 4 fueron de 

hembras grávidas (202-225 cm) con edades estimadas entre 9,7 y 11,7 años.   

Las estimaciones de longevidad y mortalidad natural para ambos sexos se presentan en la 

Tabla 6. 

Tabla 6. Estimaciones de longevidad (según Taylor 1958 y Ricker 1979) y tasa instantánea de 

mortalidad natural (según Taylor 1960 y Hoenig 1983) para machos y hembras del tiburón azul 

(Prionace glauca) en base al modelo de crecimiento de von Bertalanffy  ajustado a datos 

retrocalculados. Las estimaciones de mortalidad natural fueron realizadas en base a la máxima 

edad observada para cada sexo (Tmáx empírica) y en base a las estimaciones de longevidad. 

  Machos Hembras 

    Tmáx empírica 17,4   14,9   

Longevidad (años)       

Taylor  28,2   27,1  

Ricker   34,0   32,7 

Mortalidad (año-1)       

Taylor 0.172 0,106 0,088 0.201 0,111 0,092 

Hoenig 0.255 0,159 0,132 0.297 0,166 0,137 

 

3.2. Capturas y distribución etaria del tiburón azul en el Atlántico sudoccidental 

3.2.1. Incidencia en las pesquerías de palangre 

Durante el período 2009-2013 el PNOFA recabó información de la flota palangrera 

uruguaya (2009-2012) y japonesa (2009-2011, 2013). En total, el esfuerzo observado fue 

de 3 674 915 anzuelos distribuidos en 55 viajes de pesca y 1 639 lances (Tabla 7). La 

frecuencia de ocurrencia del tiburón azul en el total de lances de pesca observados fue del 

89,9% (n = 1 474) correspondiendo a un volumen de captura de 101 886 ejemplares. De 

la captura total, 83 089 individuos fueron sexados y 73 999 medidos. Los histogramas de 

tallas para la captura total, y para la captura de cada flota se presentan en la Figura 19. 
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Tabla 7. Esfuerzo total observado en número de viajes de pesca (V), lances (L) y anzuelos (E), 

para las flotas palangreras japonesa (JAP), uruguaya no dirigida (URU-i) y dirigida (URU-o) al 

tiburón azul (Prionace glauca), y para todas las flotas combinadas durante el período 2009-2013. 

Año 

JAP URU-i URU-o Total 

V L E V L E V L E V L E 

2009 13 514 1225875 6 67 119567 3 117 248444 22 698 1593886 

2010 5 189 432327 6 36 38412 2 58 130535 13 283 601274 

2011 7 357 801623 3 28 38666 2 54 141720 12 439 982009 

2012    1 4 5584 2 54 143785 3 58 149369 

2013 5 161 348377       5 161 348377 

Total 30 1221 2808202 16 135 202229 9 283 664484 55 1639 3674915 

 
Fig. 19. Histograma de tallas de tiburón azul (Prionace glauca) en clases de 10 cm capturados por las 

flotas palangreras en el Atlántico sudoccidental. Se presentan los histogramas para la captura total 

acumulada de todas las flotas (Total), para la flota japonesa (JAP), y las flotas uruguayas no dirigida (URU-

i) y dirigida a la pesca del tiburón azul (URU-o). a-d: Machos, e-h: hembras, i-l: todo. Las barras representan 

la talla de primera madurez de machos (180 cm LH) y hembras (171 cm LH) según Montealegre-Quijano 

et al. (2014). 
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3.2.2. Distribución etaria 

Extendiendo la clave de talla-edad a las capturas totales observadas entre 2009 y 2013, la 

estructura de edades dentro del área de estudio fue similar para ambos sexos (Fig. 20). El 

rango de clases de edades también fue similar entre machos (0 y 16+ años) y hembras (0-

15 años). Las clases de edades entre 2 y 8 años constituyeron el 91,2% del total de la 

captura, siendo 4 y 5 las clases más frecuentemente capturadas (19,7% y 19,5%, 

respectivamente). Las restantes clases de edades representaron menos del 5% de la 

captura total, siendo 0 y 16+ las menos frecuentes (< 0,05%). Considerando las edades 

de primera madurez estimadas (7-8 años), un alto porcentaje de las capturas totales se 

encontró representado por individuos juveniles y sub-adultos (78,0%). 

Entre flotas, URU-i capturó, proporcionalmente, una mayor cantidad de ejemplares 

mayores a 7 años de edad en comparación con el resto de las flotas (Fig. 21). La clase de 

edad más frecuentemente capturada fue de 6 años (20,0%). En contraste, URU-o  presentó 

una distribución de edades mayormente representada por ejemplares de pocos años de 

vida, siendo 4 años la clase de edad más frecuente (22,0%). La flota japonesa (JAP) 

presentó una distribución de edades intermedia entre ambas flotas uruguayas, siendo 6 

años la clase de edad más frecuentemente capturada (22,5%). El porcentaje de juveniles 

y sub-adultos en el total de las capturas de cada flota durante 2009-2013 fue de 51,5%, 

83,0% y 68,9% para URU-i, URU-o y JAP, respectivamente. 

 
Figura 20. Distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) en las capturas totales de las flotas 

palangreras japonesa y uruguaya en Atlántico sudoccidental. Línea punteada: machos (n = 31 425), línea 

continua: hembras (n = 40 522), línea interrumpida: total (n = 73 999). La barra hace referencia a la edad 

estimada de primera madurez (7 y 8 años para hembras y machos, respectivamente). 
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Figura 21. Curvas de distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) capturados anualmente 

por la flota japonesa (línea interrumpida, JAP), y la flota uruguaya no dirigida (línea punteada, URU-i) y 

dirigida al tiburón azul (línea continua, URU-o). Las barras hacen referencia a la edad estimada de primera 

madurez (7 y 8 años para hembras y machos, respectivamente). Para cada año se presenta el número total 

de individuos utilizados por flota para la construcción de las curvas. 

Durante el período de estudio, la distribución de edades entre machos y hembras 

capturados fue similar para JAP y URU-o, mientras que URU-i capturó una mayor 

cantidad de hembras de entre 1 y 3 años en comparación con los machos (Fig. 22). Para 

ambos sexos, e independientemente de la flota, las capturas estuvieron fuertemente 

dominadas por juveniles y sub-adultos. 

 
Figura 22. Curvas de distribución de edades para machos (líneas continuas) y hembras (líneas 

interrumpidas) de tiburón azul (Prionace glauca) capturados por flotas palangreras. (a) Flota japonesa (n 

machos = 8 570, n hembras = 7 700), (b) flota uruguaya no dirigida al tiburón azul (n machos = 3 377, n 

hembras = 776), (c) flota uruguaya dirigida al tiburón azul (n machos = 19 488, n hembras = 32 046). Las 

barras hacen referencia a la edad estimada de primera madurez (7 y 8 años para hembras y machos, 

respectivamente). 

A nivel espacial, la estructura de edades del tiburón azul fue distinta entre la región de 

plataforma y talud (RPT) y la región oceánica (RO). Las clases de edades entre 1 y 4 años 

fueron más frecuentes en las capturas sobre la RO (Fig. 23), mientras que los tiburones 
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azules con 5 o más años ocurrieron con mayor frecuencia en las capturas sobre la RPT. 

Esto es consistente con el mayor porcentaje de juveniles y sub-adultos en las capturas 

sobre la RO (80,1%) en comparación a la RPT (64,1%), lo cual fue aparente tanto en el 

total de las capturas como para machos y hembras (Fig. 23). 

 
Figura 23. Curvas de distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) capturados por flotas 

palangreras sobre la plataforma continental externa y talud (RPT, líneas continuas) y en aguas oceánicas 

(RO, líneas interrumpidas). (a) Machos (n RPT = 5 239, n RO = 26 186), (b) hembras (n RPT = 3 967, n 

RO = 36 555), (c) total (n RPT = 9 707, n RO = 64 292). Las barras hacen referencia a la edad estimada de 

primera madurez (7 y 8 años para hembras y machos, respectivamente). 

 
Figura 24. Curvas de distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) capturados por flotas 

palangreras en función de la latitud para machos (a-c), hembras (d-f), y el total (g-i). Las barras hacen 

referencia a la edad estimada de primera madurez (7 y 8 años para hembras y machos, respectivamente). 
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Latitudinalmente no se observó un patrón claro en la distribución de edades en ninguno 

de ambos sexos (Fig. 24). El mayor porcentaje de juveniles y sub-adultos en las capturas 

se observó al sur de los 44°S en el caso de los machos (94,0%), y entre los 38 y 40°S para 

las hembras (87,5%). 

Con respecto a la temperatura superficial, la distribución de edades en las capturas totales 

mostró una tendencia decreciente en el porcentaje de juveniles y sub-adultos hacia aguas 

más cálidas. A temperaturas inferiores a 20°C, juveniles y sub-adultos representaron la 

mayor parte de las capturas (73,7-81,1%), siendo los adultos poco frecuentes (Fig. 25). A 

partir de los 20°C, el porcentaje de adultos aumentó a expensas de los juveniles, y a 

temperaturas superiores a los 22°C los adultos constituyeron el componente principal de 

las capturas (73,7%). Este patrón fue evidente en ambos sexos. 

 
Figura 25. Curvas de distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) capturados por flotas 

palangreras en función de la temperatura superficial media del mar para machos (a-c), hembras (d-f), y el 

total (g-i). Las barras hacen referencia a la edad estimada de primera madurez (7 y 8 años para hembras y 

machos, respectivamente). 

Dada la cobertura temporal de los lances de pesca, la estructuración de edades por época 

fue analizada únicamente dentro de la zona económica exclusiva uruguaya (ZEEU). Para 

ambos sexos, el verano y la primavera fueron las épocas durante las cuales los adultos 

fueron más frecuentes en las capturas (Fig. 26). Invierno y otoño presentaron una mayor 
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representatividad de juveniles y sub-adultos, mientras que la primavera mostró una 

distribución más pareja en todas las clases de edades. Si bien el número de ejemplares 

capturados durante el verano fue relativamente bajo (n total = 420), las primeras clases 

de edades (hasta 5 años) estuvieron prácticamente ausentes (Fig. 26c). En el caso de los 

machos, las clases de edades entre 0 y 2 años fueron observadas casi en su totalidad 

durante el invierno (Fig. 26a), mientras que en las hembras también se observaron durante 

el otoño y primavera (Fig. 26b). El porcentaje de juveniles y sub-adultos en el total de las 

capturas para cada época fue de 17,2%, 63,6%, 78,1% y 44,9% para el verano, otoño, 

invierno y primavera, respectivamente. Este mismo patrón temporal fue observado al 

analizar por separado las capturas de JAP y URU-i durante otoño e invierno. La estructura 

etaria en la captura de ambas flotas fue similar, aunque URU-i capturó relativamente más 

ejemplares entre 0 y 4 años durante el invierno en comparación con JAP (Fig. 27). 

 
Figura 26. Curvas de distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) capturados por flotas 

palangreras dentro de la zona económica exclusiva uruguaya durante las estaciones del año. (a) Machos (n 

verano = 393, n otoño = 5 895, n invierno = 4 019, n primavera = 449), (b) hembras (n verano = 17, n otoño 

= 5 159, n invierno = 4 491, n primavera = 30), (c) total (n verano = 420, n otoño = 11 408, n invierno = 8 

940, n primavera = 496). Las barras hacen referencia a la edad estimada de primera madurez (7 y 8 años 

para hembras y machos, respectivamente). 

 
Figura 27. Curvas de distribución de edades del tiburón azul (Prionace glauca) capturados 

incidentalmente por flotas palangreras japonesa (JAP) y uruguaya (URU-i) dentro de la zona económica 

exclusiva uruguaya durante otoño e invierno. (a) Machos (n JAP-otoño = 4 990, n JAP-invierno = 3 346, n 

URU-i-otoño = 905, n URU-i-invierno = 673), (b) hembras (n JAP-otoño = 4 459, n JAP-invierno = 3 103, 

n URU-i-otoño = 700, n URU-i-invierno = 1 388), (c) total (n JAP-otoño = 9 782, n JAP-invierno = 6 828, 

n URU-i-otoño = 1 626, n URU-i-invierno = 2 112). Las barras hacen referencia a la edad estimada de 

primera madurez (7 y 8 años para hembras y machos, respectivamente).  
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4. Discusión 

4.1. Edad y crecimiento en el tiburón azul 

4.1.1. Precisión en la lectura 

La lectura e interpretación de las marcas de crecimiento en vértebras de tiburón azul 

presentó ciertas dificultades debido a la presencia de falsas marcas de crecimiento y al 

bajo contraste entre bandas opacas y translúcidas en muchas de las muestras analizadas. 

Estas dificultades han sido reconocidas anteriormente por otros investigadores trabajando 

con P. glauca (Skomal & Natanson 2003, Manning & Francis 2005). Sin embargo, los 

niveles de precisión del presente trabajo (IAPE = 7,02, CV = 9,93) indican un nivel de 

reproducibilidad de lecturas confiable, mientras que los test de simetría no detectaron 

desvíos sistemáticos entre lecturas. Estos niveles de precisión fueron similares a los 

reportados en otros trabajos (Skomal & Natanson 2003; Manning & Francis 2005; 

Montealegre-Quijano 2007; Jolly et al. 2013) y considerados aceptables dentro de los 

estudios de edad y crecimiento en elasmobranquios (Campana 2001).  

4.1.2. Validación 

La validación de la periodicidad en la formación de bandas de crecimiento es fundamental 

para determinar el grado de exactitud entre las edades estimadas en base a una estructura 

(e.g. vértebras) y la edad real de los individuos (Campana 2001; Goldman et al. 2012). 

Asunciones erróneas en este sentido afectan directamente la asignación de edad y  

modelos de crecimiento, traduciéndose en sub o sobreestimaciones de la edad real de los 

individuos así como de los parámetros de crecimiento.  

En el presente trabajo, las tres aproximaciones utilizadas (análisis de borde, incremento 

marginal IM y ancho relativo de la banda de crecimiento en formación ArBF) indicaron 

una periodicidad anual en la formación de bandas de crecimiento (Fig. 15). Este tipo de 

validación indirecta (sensu Campana 2001) es la herramienta más comúnmente aplicada 

en estudios de EyC en elasmobranquios (Cailliet & Goldman 2004; Goldman et al. 2012) 

gracias a su relativamente fácil implementación y análisis. Sólo cuatro trabajos anteriores 

en P. glauca han recurrido a alguna de estas técnicas. Tanto Lessa et al. (2004) como 

Montealegre-Quijano (2007) y Briones & Armijos (2012) concluyeron que la 

periodicidad en la formación de bandas de crecimiento era anual en base al IM, pero la 

interpretación de dicho patrón fue variable y en algunos casos la cobertura temporal de 
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las muestras no fue la ideal. Por su parte, Hsu et al. (2014) sugirieron en base a los 

resultados preliminares del análisis de IM una periodicidad anual en la formación de 

bandas de crecimiento del tiburón azul, a partir de vértebras obtenidas en el Atlántico 

Suroriental.  

Las técnicas de validación directa incluyen la inyección de marcadores químicos (e.g. 

oxytetraciclina, OTC) en ejemplares vivos y el análisis de radio carbono en cuerpos 

vertebrales (Campana 2001). No obstante, estas aproximaciones requieren de técnicas 

especializadas de laboratorio (Campana et al. 2002) o la recaptura de ejemplares que 

hayan sido previamente inyectados con el marcador químico, lo cual dificultan su 

aplicación. En este sentido, sólo tres trabajos presentan evidencia directa de la 

periodicidad anual en la formación de bandas de crecimiento en el tiburón azul. En el 

Atlántico nor-oeste, Skomal & Natanson (2003) validaron la periodicidad anual mediante 

la recaptura de individuos marcados con OTC, concluyendo que la formación de la banda 

opaca tenía lugar entre mayo y junio. De forma similar, Spear et al. (2012) concluyeron 

que la formación de bandas era anual en base a la recaptura de 13 inidividuos marcados 

con OTC en el Pacífico nor-este. El único antecedente de análisis de radio carbono en 

vértebras de P. glauca proviene del Océano Índico, donde los análisis preliminares 

sugiriero n una periodicidad anual (Romanov et al. 2012). Con respecto al Atlántico Sur, 

actualmente no existen validaciones directas en la formación de bandas de crecimiento 

del tiburón azul. En este sentido, y considerando que en el presente estudio la periodicidad 

anual fue validada en individuos de 4-7 años, futuros estudios dentro de la región debieran 

enfocar sus esfuerzos en validar en forma absoluta la edad de P. glauca. 

4.1.3. Cambio de ángulo y talla de nacimiento 

Muchos condrictios presentan en sus vértebras, dependiendo de la especie, un ligero o 

acentuado cambio de ángulo (CA) en el corpus calcareum, el cual típicamente ha sido 

identificado como una marca de nacimiento (Cailliet & Goldman 2004; Goldman 2005). 

Gelsleichter (1998) observó que en Raja eglanteria este CA aparecía en individuos recién 

nacidos que habían agotado las reservas de su saco vitelino. En base a esta evidencia, 

dicho autor sugirió que esta distintiva estructura probablemente estuviese relacionada con 

la transición de una dieta a base de reservas vitelinas a una dieta completamente exógena 

por parte del recién nacido. Por lo tanto, aunque las reservas vitelinas pueden durar 

incluso un corto período de tiempo luego del nacimiento (Gelsleichter 1998), parecería 
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existir una íntima relación entre la formación de esta estructura y el nacimiento. Si bien 

estas observaciones fueron realizadas sobre una especie con un tipo de reproducción 

particular (ovípara) dentro de los elasmobranquios, varios autores han adoptado esta 

teoría a diversas especies en sus estudios de edad y crecimiento, muchas de ellas no 

ovíparas (e.g. Carlson & Baremore 2005; Natanson & Skomal 2015). En el caso del 

tiburón azul, los embriones se nutren del saco vitelino sólo durante etapas iniciales de la 

gestación, desarrollando luego una conexión placentaria con la madre por medio de la 

cual se nutren hasta el momento de su nacimiento (Wourms 1977; Legat & Vooren 2008). 

En todo caso, los embriones estarían sujetos al mismo cambio de alimentación endógena 

(matrotrofia en este caso) a exógena.  

En el tiburón azul, Skomal & Natanson (2003) describieron específicamente la marca de 

nacimiento como una banda opaca asociada al CA, criterio que se ha adoptado 

posteriormente en otros estudios (Manning & Francis 2005, Montealegre-Quijano 2007; 

Jolly et al. 2013). Sin embargo, en el presente trabajo se constató que el CA es una 

estructura de carácter relativamente irregular, variando tanto en su visibilidad y ancho, 

como en el número y ubicación de marcas opacas contenidas dentro de la misma (Tabla 

1, Fig. 8). En tal sentido, este es el primer trabajo en el cual dicha estructura ha sido 

caracterizada y, hasta la fecha, ningún otro trabajo ha mencionado la presencia de más de 

una marca opaca.  

Caltabellotta (2009) estudió específicamente las vértebras de embriones de tiburón azul 

en aguas brasileñas, pero no reportó la presencia de marcas aparentes en las mismas. De 

las vértebras de embriones analizadas en el presente trabajo, dos de ellas mostraban una 

marca opaca en su borde a una distancia que coincidía, en promedio, con el radio vertebral 

al inicio del CA (rCAi). El solapamiento en el rV de embriones (> 30 cm) con el rCAi en 

individuos ya nacidos sugiere que al menos parte de esta estructura comienza a formarse 

durante etapas tardías de la gestación. Sin embargo, dada la variabilidad en las marcas 

opacas dentro del CA, no fue posible determinar con exactitud el punto al cual ocurre el 

nacimiento. Por estos motivos, en el presente estudio se asumió el punto medio 

aproximado en el CA como el punto de nacimiento, el cual se correspondería con una 

talla aproximada de 34 cm.  

Las tallas de nacimiento del tiburón azul reportadas en la literatura son variables (≥35 cm, 

Cardoso 2010; 40-45 cm LT Amorim 1992, Caltabellotta 2009; 35-45 LT Nakano & 

Stevens 2008), incluso existiendo registros de embriones con tamaños que superan estas 
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tallas (48 cm, Mejuto & García-Cortes 2005; 50 cm LT, Amorim 1992; 47,8 cm LT A. 

Domingo Com. Pers.). A su vez, se ha observado que no todos los embriones de una 

misma camada alcanzan el mismo tamaño durante la gestación, habiéndose reportado 

diferencias de hasta 16 cm (Amorim 1992; Schwingel & Mazzoleni 2004; Legat & 

Vooren 2008; Bodas & Amorim 2009). En el presente trabajo se observó una diferencia 

de 10 cm entre embriones de una sub-muestra de una misma camada. Dado que los 

embriones del tiburón azul nacen todos al mismo tiempo, la variabilidad en el crecimiento 

de los embriones durante la gestación implica el nacimiento de individuos con tallas 

diversas, lo cual explica la variabilidad en los tamaños de nacimiento publicados. Esta 

realidad dificulta aún más la tarea de determinar el punto en la vértebra al cual un ejemplar 

dado estaría naciendo, y podría a su vez explicar la variabilidad observada en las marcas, 

ancho y visibilidad del CA en los individuos analizados. Si bien Caltabellotta (2009) no 

observó un CA en ninguno de los embriones analizados, de estar presente en embriones 

tardíos, es posible que el mismo aún sea muy sutil como para ser apreciable. En todo caso, 

el CA parecería abarcar un período de tiempo que incluye la etapa más tardía de la 

gestación, el nacimiento y un intervalo de tiempo posterior indefinido. En este sentido, 

herramientas recientes como el análisis de isótopos estables (e.g. Carlisle et al. 2015) o 

análisis elemental de las vértebras (e.g. Hale et al. 2006) podrían asistir en gran medida a 

la identificación del punto exacto de nacimiento en los cuerpos vertebrales. 

4.1.4. Retrocálculo 

El fenómeno de Rosa Lee no fue apreciable en el presente trabajo, y las tallas 

retrocalculados fueron similares a las observadas a excepción de las clases de edad 0 y 1. 

Sin embargo, es importante considerar que los valores retrocalculados hacen referencia a 

la talla de los organismos al momento de la formación de cada banda opaca, mientras que 

la talla observada agrupa todos los ejemplares dentro de una misma clase de edad, 

independientemente del período transcurrido desde que se formó dicha banda opaca. Para 

la clase de edad 0, sólo se contó con una muestra, y la misma provino de un ejemplar con 

aproximadamente 7 meses de vida, por lo que su talla no fue representativa del tamaño 

de nacimiento; de aquí la gran diferencia en la talla promedio en comparación a los datos 

retrocalculados.  

Considerando las capturas de la flota palangrera uruguaya y japonesa entre el 2009 y 

2013, la talla mínima reportada fue de 56 cm, y ejemplares menores a 80 cm representaron 
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solamente un 0,8% del total capturado (n = 73 999). Esto indica la baja selectividad de 

este arte de pesca con respecto a individuos de pequeño tamaño y a su vez justifica el uso 

de las tallas retrocalculadas a fin de contar con una mayor representatividad de estas 

clases de tallas en el estudio de crecimiento (Francis 1990; Goldman 2005; Goldman et 

al. 2012). En ausencia de muestras de las primeras clases de tallas, la estimación de 

parámetros de crecimiento puede verse comprometida, generando valores poco realistas 

para la especie en cuestión. El uso del retrocálculo “rellena” este vacío de información lo 

cual permite una estimación más adecuada de dichos parámetros de crecimiento (Smart 

et al. 2012). 

4.1.5. Crecimiento 

Dada su amplia distribución y su alta ocurrencia en diversas pesquerías, el tiburón azul 

es una de las especies más estudiadas entre los tiburones (Nakano & Seki 2003, Nakano 

et al. 2008). En la actualidad, al menos 16 trabajos científicos han analizado sus patrones 

de crecimiento en diversas regiones del globo (Stevens 1975; Cailliet et al. 1983b; Tanaka 

et al. 1990; Nakano 1994; Silva et al. 1996; Henderson et al. 2001, MacNeil & Campana 

2002; Skomal & Natanson 2003; Lessa et al. 2004; Manning & Francis 2005; 

Montealegre-Quijano 2007; Blanco-Parra et al. 2008; Megalofonou et al. 2009; Briones 

& Armijos 2012; Jolly et al. 2013; Hsu et al. 2014).  

 
Figura 27. Resumen de todos los estudios de edad y crecimiento en tiburón azul (Prionace glauca) 

realizada al año 2015. 1: Stevens (1975); 2: Cailliet et al. (1983b); 3: Tanaka et al. (1990); 4: Nakano 

(1994); 5: Silva et al. (1996); 6: Henderson et al. (2001); 7: MacNeil & Campana (2002); 8: Skomal & 

Natanson (2003); 9 Lessa et al. (2004); 10: Manning & Francis (2005); 11: Montealegre-Quijano (2007); 

12: Blanco-Parra et al. (2008); 13 Megalofonou et al. (2009); 14: Briones & Armijos (2012); 15: Jolly et 

al. (2013); 16: Hsu et al. (2014). El círculo representa el presente estudio (17). Los detalles de cada estudio 

se presentan en la Tabla 8. 



57 
 

La mayoría de estos estudios provienen del hemisferio Norte (Océano Atlántico y 

Pacífico), mientras que solo 4 pueden considerarse estrictamente del hemisferio Sur 

(Manning & Francis 2005, Montealegre-Quijano 2007, Jolly et al. 2013; Hsu et al. 2014; 

Fig. 27). El presente trabajo representa el segundo análisis sobre esta especie en el 

Atlántico sudoccidental y el primero en aguas al Sur de los 34°S. 

Siguiendo las recomendaciones de Cailliet et al. (2006) y Katsanevakis & Maravelias 

(2008), en el presente estudio se consideraron varios modelos, además del comúnmente 

aplicado von Bertalanffy, como posibles candidatos para describir el patrón general del 

crecimiento del tiburón azul. En base al criterio de AIC, el modelo candidato más 

parsimonioso en describir el crecimiento de esta especie fue el modelo de von Bertalanffy 

en dos fases (TPGF). Este modelo fue construido particularmente para representar 

patrones de crecimiento en donde existe un cambio aparente en la tasa de crecimiento 

durante algún punto clave de la ontogenia, como por ejemplo la madurez sexual o cambios 

de ambiente o hábitos tróficos (Soriano et al. 1992; Araya & Cubillos 2006; Mejía-Falla 

et al. 2014). Sin embargo, en el presente trabajo no se observó ningún cambio aparente 

en el crecimiento del tiburón azul de forma tal de poder identificar o diferenciar más de 

una fase de crecimiento. Esto supone que dicha especie carece de un punto crítico durante 

la ontogenia que determine dos fases distintivas de crecimiento, las cuales tampoco fueron 

advertidas en trabajos anteriores. Pese al uso extensivo del criterio de AIC en estudios de 

EyC para la selección del modelo más apropiado o parsimonioso (Katsanevakis & 

Maravelias 2008), la elección del modelo de crecimiento no debe basarse únicamente en 

la calidad del ajuste estadístico sino también en el realismo biológico (Pardo et al. 2013) 

considerando la especie en cuestión. Por estas razones, se justifica la elección del modelo 

clásico de von Bertalanffy (VBGF) por sobre del modelo TPGF para describir el 

crecimiento del tiburón azul. 

La mayoría de los estudios de EyC en P. glauca describen su patrón crecimiento a través 

del modelo de von Bertalanffy, aunque otros modelos también han sido considerados (e.g. 

Lessa et al. 2004; Manning & Francis 2005). Sin embargo, pese a tratarse de la misma 

especie, los parámetros de crecimiento reportados variaron entre estudios, resultando en 

curvas de crecimiento con diversas formas (Fig. 28). 
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Figura 28. Curvas de crecimiento del tiburón azul (Prionace glauca) reportadas en la literatura (líneas 

grises). Las líneas negra y roja hacen referencia a las curvas de crecimiento de machos y hembras estimadas 

en el presente trabajo.  

Los parámetros de crecimiento estimados en el presente trabajo para machos (L∞ = 291 

cm, k = 0,102 año-1) y hembras (L∞ = 283 cm, y k = 0,106 año-1) se encuentran dentro de 

los rangos estimados en la literatura (L∞ = 198 - 391 cm, y k = 0,067 – 0,251 año-1; los 

valores de k reportados por MacNeil & Campana (2002) fueron excluidos por ser poco 

realistas; Tabla 8). Algunos estudios han reportado diferencia en el crecimiento entre 

machos y hembras, mientras que otros no detectaron diferencias significativas. En los 

casos en los que se han reportado diferencias entre sexos, los machos alcanzarían mayores 

tallas asintóticas y crecerían más lentamente en comparación con las hembras, como 

también ha sido el caso en este trabajo. 

Considerando únicamente los estudios realizados en el Océano Atlántico y Mar 

Mediterráneo, también se aprecia una variabilidad en la estimación de los parámetros L∞ 

(244-382 cm) y k (0,090-0,180 año-1). La curva de crecimiento reportada por Lessa et al. 

(2004) para el Atlántico ecuatorial occidental es similar a las reportadas para el Atlántico 

Norte, mientras que las curvas publicadas para el Atlántico Sur reportan valores de k 

comparables con el Atlántico Norte pero menores tallas máximas asintóticas (Fig. 29). 
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Tabla 8. Resumen de todos los trabajos en edad y crecimiento del tiburón azul (Prionace glauca) con sus respectivos parámetros según el modelo de crecimiento de von 

Bertalanffy. n: número de muestras; Rango: rango de tallas analizado; Tmax: edad máxima empírica; Longevidad: edad máxima teórica; Tmat: edad de madurez sexual; COD: 

código de referencia en la Figura 27. Todas las tallas se presentan en largo horquilla (cm). Vert.: trabajos realizados en base a vértebras enteras (E) o seccionadas (S). 

Región Sexo L∞ (cm) k (año-1) t0 n Rango Tmax Longevidad Tmat Vert. Referencia COD 

Hemisferio Norte             

Atlántico Norte             

 Hembras1 353 0,110 -1,04 82 36 - 228 7   E Stevens (1975)2 1 

 Combinado 284 0,140 -1,08 336  7   E Silva (1996) 5 

 Machos 309 0,120 -1,07 112  5   E   

 Hembras 382 0,090 -1,19 170  5   E   

 Combinado 314 0,120 -1,33 159 55 - 191 6   E Henderson et al. (2001)2 6 

 Combinado 252 0,580 -0,24 185 122 - 236 8   S MacNeil & Campana (2002)2 7 

 Combinado 251 0,680 -0,25 185 123 - 236 8   E   

 Combinado 287 0,170 -1,43 411 49 - 312 16 20+  S Skomal & Natanson (2003) 8 

 Machos 282 0,180 -1,35 287  16 20+ 4 - 5 S   

 Hembras 311 0,130 -1,77 119  15 20+ 4 - 5 S   

Mar Mediterráneo             

 Combinado 335 0,130 -0,62 50 70 - 263 12 22,4  E Megalofonou et al. (2009)2 13 

Pacífico Norte             

 Combinado 222 0,223 -0,80 130 25 - 211 9 20  E Cailliet et al. (1983b)2 2 

 Machos 247 0,175 -1,11 38  9  6 - 7 E   

 Hembras 203 0,251 -0,80 88    6 - 7 E   

 Machos 308 0,100 -1,38 43 93 - 168 7   S Tanaka (1990)2 3 

 Hembras 254 0,160 -1,01 152  8   S   

 Machos 267 0,130 -0,76 148  10 26,9  E Nakano (1994)2 4 

 Hembras 225 0,140 -0,85 123  10 24,1  E   

 Combinado 253 0,100 -2,68 184 76 - 212 16   E Blanco-Parra et al. (2008)2 12 

 Machos 251 0,100 -2,44 122 85 - 212 16   E   

 Hembras 198 0,150 -2,15 62 76 - 175 12   E   

Pacífico Ecuatorial             

 Machos 349 0,080 -1,32 108 114 - 257 15  7 - 8 E Briones & Armijos (2012) 2 14 

 Hembras 379 0,070 -1,39 94 125 - 248 14  6 - 7 E   
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Tabla 8. Continuación 

Región Sexo L∞ (cm) k (año-1) t0 n Rango Tmax Longevidad Tmat Vert. Referencia COD 

Hemisferio Sur             

  Atlántico Ecuatorial             

 Combinado 291 0,160 -1,01 236 144 - 256 12   S Lessa et al. (2004)3 9 

  Atlántico Sur             

 Machos5 257 0,149 -1,56 577 80 - 262 13+  6,5 S Montealgre-Quijano (2007) 11 

 Hembras5 245 0,160 -1,55 260 73 - 247 12+  6,5 S   

 Combinado 258 0,120 -1,66 197 58 - 241 16   E Jolly et al. (2013)4 15 

 Machos 244 0,140 -1,30 113 58 - 292 14  7 E   

 Hembras 277 0,110 -2,19 84 73 - 259 16  6 E   

  Combinado 292 0,130 -1,31 742 82 - 269 15 21,4   E Hsu et al. (2014)4 16 

 Combinado5 290 0,102 -1,25 818 65 - 264 17 28,1  S Presente estudio 17 

 Machos5 291 0,102 -1,25 428 66 - 264 17 28,1  S   

 Hembras5 283 0,106 -1,24 390 65 - 233 15 27,1  S   

  Pacífico Sur             

 Machos 391 0,067 -1,72 140 50 - 300 22,7 22+ 8 S Manning & Francis (2005) 10 

  Hembras 283 0,111 -1,24 288 50 - 250 19,7 20 7 - 9 S     

1 Considerado representativo del crecimiento de las hembras, dado que solo 8 ejemplares utilizados para generar la curva de crecimiento fueron machos. 
2 Tallas convertidas a LH a partir de la ecuación LH = 0,8313(LT) + 1,39 (Kohler et al. 1995). 
3 Tallas convertidas a LH a partir de la ecuación invertida LH = 0,82576(LT) - 0,08044 (Lessa et al. 2004). 
4 Tallas convertidas a LH a partir de la ecuación invertida LH = 0,83264(LT) - 1,631 (Mas et al. 2014). 
5 Modelos de crecimiento ajustados a datos retrocalculados.  
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Figura 29. Curvas de crecimiento del tiburón azul (Prionace glauca) reportadas en la literatura para el 

océano Atlántico. Las líneas negras continua y punteada hacen referencia a las curvas de crecimiento de 

machos y hembras estimadas en el presente trabajo.  

Dentro del Atlántico Sur, los resultados de este trabajo indican tallas máximas asintóticas 

superiores y valores de k menores a los reportados en otros trabajos (Montealegre-Quijano 

2007; Jolly et al. 2013; Hsu et al. 2014), sugiriendo que los individuos  alcanzan mayores 

tamaños y  crecen más lento. Este crecimiento más lento se vio a su vez reflejado en 

edades de primera madurez (8 y 7 años para machos y hembras, respectivamente) 

mayores a las estimadas por Montealegre-Quijano (2007) (6,5 años para ambos sexos) y 

Jolly et al. (2013) (7 y 6 años para machos y hembras respectivamente). Dentro de las 

vértebras analizadas, cuatro fueron hembras grávidas (204-225 cm) con edades entre 9,7 

y 11,8 años. Otras 53 hembras grávidas (150-248 cm) fueron capturadas durante el 

período de estudio (2009-2013) correspondiéndose con edades entre 6 y 15 años. 

Las tallas máximas asintóticas estimadas para machos (L∞ = 291 cm) y hembras (L∞ = 

283 cm) fueron congruentes con la talla máxima confirmada registrada para la especie 

(383 cm LT, ~ 320 cm LH, Compagno 1984) y la talla máxima reportada en el Atlántico 

Sur (305 cm; Coelho et al. 2013). En la base de datos del PNOFA, la talla record 

observada fue 275 cm (no incluida en el estudio de crecimiento), la cual fue similar a la 

reportada por otros investigadores en la región (259 cm, Jolly et al. 2013; 262 cm, 

Montealegre-Quijano 2007; 269 cm, Hsu et al. 2014). La ausencia de ejemplares de 

mayor tamaño en este y otros estudios podría ser consecuencia de una menor selectividad 
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del arte de pesca sobre ejemplares de gran tamaño, los cuales una vez enganchados en el 

anzuelo pueden cortar la línea y escapar. Por otro lado, algunos estudios señalan que los 

adultos son más abundantes a bajas latitudes (Hazin et al. 1994b; Mejuto & García-Cortés 

2005), lo cual reduciría la probabilidad de captura a más altas latitudes como las de este 

trabajo. Alternativamente, la explotación pesquera por largos períodos de tiempo podría 

haber truncado la distribución de tallas, como ha sido observado en otras especies 

(Stevens et al. 2000). 

Asumiendo una periodicidad anual en la formación de bandas de crecimiento, la 

longevidad estimada para machos y hembras fue de 28-34 y 27-32 años, respectivamente, 

dependiendo del método utilizado (Tabla 6). Estos valores fueron mayores a los 

reportados por otros trabajos en el hemisferio Sur (Tabla 8), lo cual probablemente sea 

consecuencia del menor valor de k estimado, dado que este parámetro representa la 

velocidad a la cual la talla máxima asintótica es alcanzada. Por su parte, las edades 

máximas observadas a partir de las vértebras analizadas (15-17 años) fueron similares a 

las reportadas en otros estudios (Tabla 8). Recientemente, la asignación de edad por 

medio de datación de radio carbono en cuerpos vertebrales, ha revelado en varias especies 

de tiburones edades superiores a las estimadas mediante el conteo de bandas de 

crecimiento (Carcharhinus plumbeus, Andrews et al. 2011; C. obscurus, Natanson et al. 

2014; Carcharias Taurus, Passerotti et al. 2014; Carcharodon carcharias, Natanson & 

Skomal 2015). Estos hallazgos sugieren que, en individuos de gran tamaño, la deposición 

de bandas de crecimiento podría cesar, o bien dichas bandas se encontrarían tan 

compactadas entre sí que su conteo individual sería impracticable. Esta incongruencia 

entre edades estimadas por ambas técnicas no ha sido evaluada aún en el tiburón azul, 

pero sugiere la posibilidad de que la longevidad de esta especie sea incluso superior a la 

estimada en este trabajo. 

Por último, resulta relevante destacar que en el presente trabajo el crecimiento de P. 

glauca fue analizado en base a un conjunto de muestras que abarcan un período de 5 años 

(2009-2013). Si bien un estudio de EyC debería contar, idealmente, con muestras dentro 

de un mismo año, al igual que en muchos otros casos, los estudios basados en datos 

pesquero-dependientes están sujetos a la actividad de la pesquería. Por lo tanto, 

generalmente es necesario combinar la información obtenida a través de varios años de 

muestreo con en el fin de contar con una cobertura aceptable tanto en rangos de tallas, 

como en temporalidad y número de muestras. Parte de la variabilidad típicamente 
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observada en estudios de EyC está relacionada con la variabilidad individual en el 

crecimiento, es decir, individuos que crecen más lento e individuos que crecen más rápido 

con respecto al promedio poblacional. Sin embargo, la integración de muestras de 

diferentes años implica inevitablemente incorporar variaciones ambientales anuales (e.g. 

productividad, anomalías térmicas, salinidad), las cuales podrían afectar de forma 

diferencial el crecimiento de los individuos entre los distintos años. Estos efectos anuales 

no son fácilmente cuantificables, pero es probable que contribuyan en cierta medida con 

la variabilidad observada en el crecimiento. 

4.1.5. Diferencias regionales en el crecimiento del tiburón azul 

Como fue mencionado por Tanaka et al. (1990), la estimación de diferentes valores en 

los parámetros de crecimiento no necesariamente indican diferencias regionales en los 

patrones de crecimiento de una especie, sino que estas diferencias pueden ser 

consecuencia de distintas aproximaciones metodológicas. Considerando los 16 estudios 

en EyC del tiburón azul mencionados, estas disimilitudes incluyen diferencias en el 

número de muestras, representatividad del rango total de tallas de la especie, lecturas en 

base a vértebras enteras o seccionadas, con distintas tinciones o sin teñir y leídas en lupa 

o mediante radiografías. Todos estos detalles metodológicos, así como los criterios de 

lectura de bandas de crecimiento por los distintos investigadores, pueden generar ligeras 

o grandes variaciones entre estudios, resultando en estimaciones de los parámetros de 

crecimiento diferentes, que no necesariamente responden a una explicación biológica. 

Dada la diversidad de metodologías utilizadas en los estudios de EyC del tiburón azul en 

el Atlántico Sur, no fue posible determinar en base a los parámetros de crecimiento la 

existencia de uno o más stocks dentro de la región. 

4.2. Incidencia del tiburón azul en las capturas de palangre en el Atlántico sudoccidental 

4.2.1. Distribución de edades 

Analizando las capturas de las flotas palangreras japonesa y uruguaya en el Atlántico 

sudoccidental se observó un continuo en la distribución de tallas y edades desde  

ejemplares de pequeño tamaño con entre 0 y 1 año de edad (< 100 cm) a ejemplares de 

gran porte con edades superiores a los 16 años (> 260 cm). Sin embargo, estas capturas 

se vieron fuertemente dominadas por individuos juveniles y sub adultos (0-6 años) 

representando el 78% del total. La baja frecuencia de las clases de edades de 0 (0,02%) y 
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mayores a 14 (0,11%) en las capturas totales podría ser consecuencia de una baja 

selectividad del arte de pesca frente a ejemplares de muy pequeño y gran tamaño. 

La gran dominancia de juveniles y sub-adultos en las capturas coincide con lo reportado 

por Mas (2012) para las capturas de la flota palangrera uruguaya dentro de la ZEEU entre 

1998 y 2009 y con lo reportado por Montealegre-Quijano & Vooren (2010) en el sur-este 

brasilero. Dichos autores sugirieron que el área de la convergencia subtropical entre las 

corrientes oceánicas de Brasil y Malvinas podría constituir un área de cría para el tiburón 

azul, aprovechando la elevada productividad de la región (Martínez & Ortega 2007; 

Machado et al. 2013). Esta hipótesis es congruente con lo hallado por Carvalho et al. 

(2011), quienes hallaron una relación positiva entre la proporción de juveniles en las 

capturas de la flota palangrera brasilera y la concentración de clorofila. 

Juveniles y sub-adultos fueron dominantes en las capturas en todas las franjas 

latitudinales analizadas (34-47°S; Fig. 24), y dentro de un amplio rango de temperaturas 

superficiales (10,7-20°C). Solo en aguas con temperaturas superficiales superiores a los 

22°C los adultos dominaron las capturas (Fig. 25). Particularmente dentro de la ZEEU, la 

dinámica temporal de la distribución etaria de P. glauca sugiere una migración estacional 

entre componentes poblacionales. Los adultos se adentrarían en la zona (probablemente 

desde el Norte) durante la primavera y principalmente el verano (Fig. 26), al mismo 

tiempo en que los juveniles migrarían hacia aguas más al Sur. Este patrón es consistente 

con lo hallado por Montealegre-Quijano & Vooren (2010), quienes observaron una mayor 

abundancia de juveniles asociados a aguas superficiales más frías y una mayor 

abundancia de adultos asociados a aguas más cálidas. Otros trabajos también han 

observado una mayor proporción de adultos en las capturas de palangre a latitudes más 

bajas (Hazin et al. 1994b; Lessa et al. 2004; Tavares et al. 2012). La aparición de adultos 

en la ZEEU entre la primavera y el verano podría estar relacionada con la cópula. Un 

análisis de la frecuencia de ocurrencia de laceraciones recientes (mordidas de cópula) en 

hembras capturadas durante este período (no considerado aquí) podría ayudar a confirmar 

esta hipótesis. 

4.2.2. Capturas entre flotas 

Si bien las distribuciones de tallas y edades evidenciaron ligeras disimilitudes entre las 

capturas de las tres flotas palangreras analizadas, estas diferencias no necesariamente 

fueron consecuencia de selectividades diferenciales entre las mismas. La flota URU-o 
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capturó proporcionalmente mayor cantidad de juveniles y sub-adultos con respecto a las 

otras flotas (JAP y URU-i) (Fig. 21). Sin embargo, esto podría ser en parte causa de la 

distribución de operación de la flota, la cual operó exclusivamente en aguas oceánicas y 

frecuentemente al Sur de la ZEEU (Fig. 5) sobre aguas más frías. Considerando que la 

frecuencia de juveniles y sub-adultos fue relativamente mayor en la región oceánica en 

comparación la región de plataforma y talud (Fig. 23), y que los mismos fueron a su vez 

más frecuentes a temperaturas superficiales menores a 22°C, esto explicaría su mayor 

proporción en las capturas. 

Dentro de la ZEEU, y durante otoño-inverno, la flota JAP y URU-i solaparon 

considerablemente su área de operación, pero a su vez pescaron a profundidades 

contrastantes. No obstante, pese a las diferencias en la profundidad de operación del arte, 

las distribuciones de tallas y edades fueron relativamente similares entre ambas flotas, 

sugiriendo niveles de selectividad similares (Fig 19, 21, 27). Esto podría ser producto de 

la extensa porción de la columna de agua que es utilizada por el tiburón azul. Numerosos 

estudios de telemetría satelital y acústica han demostrado la gran capacidad de esta 

especie de realizar extensas migraciones verticales durante el día y la noche, incluso 

superando los 1 000 m de profundidad (Sciarrotta & Nelson 1977; Carey & Scharold 

1990; Stevens et al. 2010; Campana et al. 2011; Queiroz et al. 2012; Vandeperre et al. 

2014; Carvalho et al. 2015). Las razones de estas migraciones verticales van desde 

comportamientos de forrajeo a aspectos relacionados con la termorregulación, pero en 

todo caso demuestran que P. glauca presenta un alto nivel de actividad, recorriendo una 

extensa porción de la columna de agua y siendo por tanto susceptible a ser capturado en 

un rango extenso de profundidades. Recientemente, utilizando rastreadores satelitales 

Carvalho et al. (2015) reportaron diferencias en la selectividad de diferentes clases de 

edades del tiburón azul como consecuencia de usos diferenciales de la columna de agua. 

Estos autores observaron en dos extensas áreas del Atlántico Sur aparentes segregaciones 

respecto a la profundidad frecuentada en función de la edad/tamaño de los individuos, la 

cual sugirieron podría estar relacionada con la temperatura y la evasión de depredación 

de juveniles por parte de los adultos. Sin embargo, en el presente estudio, la ausencia de 

un sesgo marcado entre las distribuciones de tallas y edades en las capturas de JAP y 

URU-i no evidencia una segregación aparente de tamaños por profundidad. Considerando 

las profundidades de pesca de cada flota (< 80 m URUi; 90-200 m JAP) estos resultados 

sugieren que, al menos dentro de la ZEEU (donde URUi y JAP solaparon su esfuerzo), 
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los tiburones azules ocupan una extensa porción de la columna de agua, incluso desde 

etapas tempranas en la vida, siendo susceptibles de ser capturados tanto cerca de la 

superficie como en aguas relativamente profundas. 

Por último, la mayor proporción de adultos de gran tamaño en las capturas de URU-i con 

respecto a JAP y URU-o podría ser consecuencia de ser la única flota que operó en el 

verano, época durante la cual los adultos fueron más frecuentes en la región, 

especialmente dentro de la ZEEU. 

4.2.3. Manejo y conservación 

Los estudios de edad y crecimiento proporcionan parte de los insumos básicos, en 

términos de información biológica, para llevar a cabo análisis demográficos y 

evaluaciones de stocks (Cailliet & Goldman 2004; Goldman et al. 2012). La información 

que se desprende de estos trabajos es fundamental para realizar estudios y evaluaciones a 

nivel poblacional que permitan conocer aspectos clave como tasas intrínsecas de 

crecimiento poblacional y la capacidad de la población de responder en forma 

compensatoria frente a diversos niveles de explotación (Smith et al. 1998; Cortés et al. 

2012). Estos análisis más holísticos y biológicamente realistas son fundamentales desde 

un punto de vista biológico-pesquero, dado que suministran las bases y puntos de 

referencia esenciales para determinar el estado de salud de los stocks, así como para 

predecir tendencias en el corto plazo del tamaño poblacional bajo diferentes escenarios 

de explotación. Todas estas aplicaciones constituyen las bases biológicas sobre las cuales 

se elaboran medidas de manejo y conservación con el fin de promover un uso sustentable 

de los recursos y a su vez garantizar la perdurabilidad de poblaciones bajo explotación 

directa e indirecta (Cortés 1998; Stevens et al. 2000).  

Las estimaciones de la tasa instantánea de mortalidad natural en la literatura varían 0,094 

y 0,511 año-1 dependiendo de la metodología utilizada y las asunciones realizadas (e.g. 

mortalidad constante o edad-dependiente) (Smith et al. 1998, 2008; Cortés 2002, 2008; 

Manning & Francis 2005; Campana et al. 2006; Montealegre-Quijano & Vooren 2009, 

Rice & Semba 2014). En el presente trabajo las estimaciones de mortalidad natural 

variaron entre 0,088 y 0,159 año-1 para machos y entre 0,092 y 0,166 año-1 para hembras 

dependiendo de la longevidad utilizada y el tipo de estimación de mortalidad natural 

(Tabla 6). Las diferencias observadas entre ambas estimaciones de M rescinden en el 

porcentaje del tamaño poblacional que se asume se mantiene con vida a una edad igual a 
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la máxima edad observada o bien a la longevidad estimada. En el caso de Hoenig (1983), 

dicho porcentaje (~ 1,5%) fue extrapolado de una regresión construida a partir de datos 

de longevidad y M de 134 stocks y 79 especies incluyendo peces, moluscos y cetáceos; 

mientras que en el caso de Taylor (1960) se adjudica un valor arbitrario de ~ 5% (Hewit 

& Hoenig 2005). De aquí que las estimaciones de M según el método de Hoenig (1983) 

sean consistentemente superiores en comparación con el método de Taylor (1960). 

Considerado el método de Hoenig (1983) las estimaciones para machos (0,159 año-1) y 

hembras (0,166 año-1) fueron similares a las reportadas por Manning & Francis (2005) 

(0,190 y 0,210 año-1, machos y hembras, respectivamente), Montealegre-Quijano & 

Vooren (2009) (0,181 y 0,199 año-1, machos y hembras respectivamente) y Rice & Semba 

(2014) (0,145-0,155 y 0,173-0,207 año-1, machos y hembras respectivamente) utilizando 

el mismo método. Sin embargo, las estimaciones del presente trabajo fueron calculadas 

de forma indirecta, acumulando todas las clases de edades y para todo el período de 

estudio. En primer lugar, es esperable que las tasas instantáneas de mortalidad natural no 

sean constantes a lo largo de la vida del tiburón azul y que la probabilidad de 

supervivencia en ejemplares de mayor tamaño sea superior a la de juveniles en sus 

primeros años de vida (Brodziak et al. 2009). La senescencia y el estrés fisiológico de la 

reproducción podrían incrementar la mortalidad nuevamente en individuos muy 

longevos. Tasas de mortalidad constantes podrían no ser del todo problemáticas cuando 

se modela explícitamente el componente adulto de una población. Sin embargo, la 

estimación de mortalidades edad-especificas permite la construcción de modelos 

demográficos más realistas cuando se modelan explícitamente todos los componentes 

poblacionales (Brodziak et al. 2009). En segundo lugar, la estimación de la mortalidad 

natural generalmente presenta dificultades en su interpretación al ser calculada en 

especies que se encuentran sujetas a su vez a cierto grado de mortalidad por pesca. Por su 

parte, la mortalidad por pesca tampoco es invariable, y se ha demostrado que depende de 

diversos factores incluidos el tamaño (Coelho et al. 2013).  

El análisis de distribución etaria del tiburón azul en las capturas de las flotas palangreras 

japonesa y uruguaya demostró que esta especie es capturada a partir del primer año de 

vida. Si bien las capturas de individuos con clases de edad 0 fueron muy poco frecuentes 

(0,02%), la frecuencia en el total de las capturas aumentó rápidamente para las clases de 

edades siguientes desde un 3,23% para la clase de edad 1 a un 19,7% para la clase de edad 

4. En conjunto, los juveniles y sub-adultos (0-6 años) representaron el 77,9% de las 
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capturas totales (flotas combinadas). Si bien el tiburón azul es considerado como una de 

las especies de tiburones más productivas debido a su crecimiento relativamente rápido, 

madurez temprana, alta fecundidad y cortos períodos de gestación (Nakano & Stevens 

2008; Cortés et al. 2008), varios análisis demográficos han advertido la fuerte 

dependencia del crecimiento poblacional sobre la supervivencia de los juveniles (Aires 

da Silva & Gallucci 2007; Cortés 2008). En este sentido, la remoción predominantemente 

de juveniles por parte de las flotas plangreras analizadas en este trabajo podrían estar 

generando un efecto negativo sobre la población del tiburón azul. Por otro lado, las 

relativamente mayores edades de madurez aquí estimadas en comparación con otros 

estudios en el Atlántico Sur, suponen tiempos generacionales más largos y edades de 

reclutamiento al stock reproductivo mayores. Estos aspectos tienen implicancias directas 

sobre la tasa intrínseca de crecimiento poblacional de la especie y la consecuente 

capacidad de la población de mantenerse en equilibrio bajo niveles de explotación 

variables.  

Por lo expuesto, la realización de una evaluación de stock local incorporando aspectos de 

historia de vida estimados en este trabajo es de carácter prioritario para tener un mayor 

conocimiento del estado actual del recurso. Por último, considerando la diversidad de 

flotas palangreras operando en el Atlántico sudoccidental (Hazin et al. 2008), la extensa 

área de distribución de la especie y su carácter migratorio (e.g. Vandeperre et al. 2014; 

Carvalho et al. 2015), se sugiere que dicho análisis sea realizado en conjunto con otros 

países de forma de integrar la información regional y obtener un panorama más 

representativo.  

4.2.4. Consideraciones sobre el ordenamiento del tiburón azul en el Atlántico Sur 

Actualmente, algunos investigadores sostienen que P. glauca podría constituir más de un 

stock en el Atlántico Sur (Amorim 1992; Legat & Vooren 2004), mientras que otros, al 

igual que en el Atlántico Norte, sostienen la existencia de un único stock (Hazin et al. 

2000; Montealegre-Quijano 2007; da Silva et al. 2010; Montealegre-Quijano et al. 2010). 

Sin embargo, incluso dentro de esta última hipótesis existen variantes. Por ejemplo, Hazin 

et al. (2000) sugieren que el ciclo reproductivo presenta un patrón migratorio en sentido 

horario, en donde la cópula ocurre en el sur-oeste; la ovulación, fertilización y primeras 

etapas de la gestación en el ecuador occidental, las etapas avanzadas de la gestación en el 

ecuador oriental, y la parición en el sur-este sobre las costas africanas. Por su parte, da 
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Silva et al. (2010) coincide con Hazin et al. (2000) en la existencia de un único stock, 

pero sostiene que el patrón migratorio sería antihorario. 

Un conocimiento más profundo del ordenamiento de la especie en el Atlántico sur, así 

como del número de unidades de manejo pesquero, resultan fundamentales para la 

elaboración de planes de manejo, aprovechamiento sustentable y conservación. En este 

sentido, el monitoreo satelital en tiburones ha demostrado ser una herramienta útil en el 

entendimiento de los movimientos de diferentes especies de tiburones (Hammerschlag et 

al. 2011, Simpfendorfer & Heupel 2012). Algunos de estos trabajos han demostrado la 

capacidad de algunas especies de desplazarse enormes distancias (e.g. tiburón blanco 

Carcharodon carcharias Bonfil et al. 2005; tiburón peregrino Cethorhinus maximus 

Skomal et al. 2009; tiburón tigre Galeocerdo cuvier Hammerschlag et al. 2012; tiburón 

azul P. glauca Vandeperre et al. 2014), sugiriendo niveles de conectividad mayores a los 

esperados entre regiones distantes. En el Atlántico Sur, los estudios de telemetría satelital 

en tiburón azul son escasos (da Silva et al. 2010; Carvalho et al. 2015; A. Domingo datos 

no publicados), pero al igual que en otras regiones, proporcionan evidencia de la gran 

capacidad de desplazamiento de esta especie, incluso existiendo registros de cruces 

transatlánticos (da Silva et al. 2010; Carvalho et al. 2015). Estas aproximaciones, en 

conjunto con estudios genéticos incorporando muestras de diversas regiones del Atlántico 

Sur, podrían esclarecer el grado de conectividad y flujo génico, permitiendo una 

compresión más detallada de la estructura genética y la determinación del número de 

stocks dentro de la región (Heist 2012). 
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5. Conclusiones y perspectivas 

1 – Las vértebras constituyen un testigo temporal confiable y útil para la estimación de 

edad y crecimiento del tiburón azul, lo cual confirma la primera hipótesis del trabajo. 

Cada par de bandas de crecimiento es formado anualmente en esta especie, habiéndose 

registrado individuos de hasta 17 años y estimándose una longevidad teórica de 27-34 

años. Sin embargo, resulta importante destacar que la periodicidad anual fue validada en 

individuos de entre 4 y 7 años, por lo que una validación absoluta sería necesaria para 

corroborar que dicha periodicidad es constante a lo largo de la vida de los individuos. 

2 – Pese a ser comúnmente asociado con el nacimiento, el cambio de ángulo sobre el 

corpus calcareum del cuerpo vertebral mostró ser una estructura compleja y variable que 

podría comenzar a formarse durante etapas tardías de la gestación. Un estudio detallado 

de este aspecto sería útil para dilucidar la relación entre dicha estructura y el nacimiento 

a fin de establecer precisamente a qué nivel de la vértebra un individuo efectivamente 

nació. 

3 – Debido a la baja representatividad de ejemplares con clases de edades pequeñas en la 

muestras, los modelos de crecimiento fueron ajustados a los datos retrocalculados. Entre 

los modelos de crecimiento considerados, el modelo clásico de von Bertalanffy fue el que 

mejor describió el crecimiento del tiburón azul. Machos y hembras presentarían un 

crecimiento relativamente similar, pero los machos alcanzarían una mayor talla máxima 

asintótica. Los coeficientes de crecimiento estimados para ambos sexos fueron menores 

a los reportadas anteriormente en el Atlántico Sur, sugiriendo que la edad de primera 

madurez es alcanzada a una edad más tardía (7 y 8 años, para machos y hembras, 

respectivamente). No obstante, dada la diversidad de metodologías implementadas entre 

los diversos estudios de EyC realizados en esta región, no fue posible afirmar que las 

diferencias halladas sean reflejo de la existencia de una o más poblaciones en el área.  

4 – Las capturas de tiburón azul por parte de las flotas palangreras uruguaya y japonesa 

en el Atlántico sudoccidental se encontraron fuertemente dominadas por juveniles y sub-

adultos (0-6 años de edad). La distribución etaria en las capturas mostró diferencias entre 

flotas, regiones (RPT y RO) y en función de la temperatura superficial del mar. Dentro 

de la ZEEU, la estructura de edades en las capturas varió estacionalmente, siendo los 

juveniles y sub-adultos el componente dominante durante el invierno y otoño, y los 
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adultos durante la primavera y principalmente el verano. Estos resultados confirman la 

hipótesis de segregación espacio temporal de las clases etarias de P. glauca. 

5 – La alta incidencia de juveniles en las capturas de las flotas palangreras representa un 

potencial riesgo en términos de manejo pesquero, dado que los juveniles constituyen el 

componente de mayor influencia sobre el crecimiento poblacional. Esta realidad, en 

conjunto con una madurez sexual más tardía, podría comprometer la capacidad de la 

población de compensar la remoción de individuos por explotación pesquera. Por estos 

motivos, sería conveniente llevar a cabo una evaluación del estado actual del stock. 

6 – Dado el grado de incertidumbre acerca del ordenamiento poblacional del tiburón azul 

en el Atlántico Sur, es fundamental dirigir esfuerzos hacia áreas de investigación como el 

monitoreo satelital y genética, a fin de determinar la estructuración genética y grado de 

conectividad entre diversas regiones, así como identificar unidades de manejo pesquero 

que permitan desarrollar planes y políticas de conservación y aprovechamiento 

sustentable.  
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ANEXO 

 

Figura 1A. Residuales del modelo de crecimiento von Bertalanffy para el tiburón azul (Prionace glauca). 

(a) Residuales en función de los valores ajustados con línea suavizada de tendencia looes. (b) Histograma 

de residuales. 

 

Figura 2A. Histograma de valores estimados para cada parámetro del modelo de crecimiento (von 

Bertalanffy) para el tiburón azul (Prionace glauca) en base a bootstrap con 1 500 iteraciones. Linf: talla 

máxima asintótica (a y d), K: coeficiente de crecimiento (b y e), L0: talla de nacimiento (c y f). Se presentan 

los parámetros para machos (a, b y c) y hembras (d, e y f). Las barras en negro representan los intervalos 

de confianza al 95%.  
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Tabla A1. Clave talla-edad para sexos combinados del tiburón azul (Prionace glauca) en el Atlántico 

sudoccidental. LH: largo horquilla. 

  

LH (cm) 

Edad (años) 

Total 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

60 1 4                 4 

70  21 11                33 

80  11 12                23 

90  12 24 10               46 

100  3 14 20 6 1             44 

110   2 24 27              53 

120   1 13 30 7             51 

130    1 22 30 2            55 

140     11 37 21 2           71 

150    1 4 21 36 6 1          69 

160      6 26 28 2 1         63 

170      1 17 26 28 4         76 

180       2 11 32 17 2        64 

190         12 18 10 1 1      42 

200        1 4 12 17 8 4 1     47 

210          3 8 6 11 2 2 2   34 

220         1  5 5 3 6 1 1   22 

230            1 3 1 5 2   12 

240              1 2 2  1 6 

250              1  1   2 

260                 1  1 

270                   0 

Total 1 51 64 69 100 103 104 74 80 55 42 21 22 12 10 8 1 1 818 
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Tabla A2. Clave talla-edad para machos de tiburón azul (Prionace glauca) en el Atlántico sudoccidental. 

LH: largo horquilla. 

LH (cm) 

Edad (años) 

Total 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

60 1 2                 2 

70  9 5                15 

80  5 4                9 

90  4 13 6               23 

100  2 7 9 5              23 

110   1 12 11              24 

120    6 15 3             24 

130    1 11 11 1            24 

140     7 23 7            37 

150     2 17 14 4           37 

160      2 14 16 1 1         34 

170      1 5 5 17 2         30 

180       1 5 11 8 1        26 

190         6 9 2 1 1      19 

200        1 2 6 17 5 2 1     34 

210          3 6 2 9 2 2 2   26 

220         1  5 4 3 6 1 1   21 

230            1 3 1 4 2   11 

240              1 2 2  1 6 

250              1  1   2 

260                 1  1 

270                                     0 

Total 1 22 30 34 51 57 42 31 38 29 31 13 18 12 9 8 1 1 428 
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Tabla A3. Clave talla-edad para hembras de tiburón azul (Prionace glauca) en el Atlántico sudoccidental. 

LH: largo horquilla. 

LH (cm) 

Edad (años) 

Total 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

60  2                 2 

70  12 6                18 

80  6 8                14 

90  8 11 4               23 

100  1 7 11 1 1             21 

110   1 12 16              29 

120   1 7 15 4             27 

130     11 19 1            31 

140     4 14 14 2           34 

150    1 2 4 22 2 1          32 

160      4 12 12 1          29 

170       12 21 11 2         46 

180       1 6 21 9 1        38 

190         6 9 8        23 

200         2 6  3 2      13 

210           2 4 2      8 

220            1       1 

230               1    1 

240                   0 

250                   0 

260                   0 

270                                     0 

Total 0 29 34 35 49 46 62 43 42 26 11 8 4 0 1 0 0 0 390 

 


