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n. Resumen en espafiol:

El estudio se enmarca en un enfoque de cambios en los ecosistemas con impacto sobre las poblaciones,
multiples estados de equilibrios posibles, posible irreversibilidad del estado poblacional y gran
incertidumbre. Se formalizan procesos bioldgicos y estudian condiciones necesarias para la sostenibilidad. La
sostenibilidad bioldgica de una poblacion con estructura de edades requiere tanto de lograr estabilidad en la
estructura de edades como en la abundancia. Se establecen condiciones minimas para la existencia de una
estructura estable de edades y la convergencia, con independencia del estado inicial, de la estructura
poblacional hacia la misma. La funcioén de reclutamiento es general, posiblemente no-lineal y desconocida.
Las probabilidades de supervivencia por edad, se asumen constantes. Se plantea del Problema de Equilibrio
Extremo (PEE), en el cual se busca la menor norma del vector de probabilidades de supervivencia por edad
tal que en la mejor condicion reproductiva/ambiental la poblacion persista. Se prueba la existencia y unicidad
de una solucidn para este problema. Se prueba que existe una asimetria maxima de la estructura estable de
edades para la sostenibilidad biologica. Este resultado es consistente con la biologia reproductiva de muchas
especies de peces. Se obtienen asi, indicadores ergodicos de sostenibilidad bioldgica y sus limites. Se formula
un criterio de rechazo-aceptacion del vector de probabilidades de superviviencia como bioldgicamente
sostenible.

Se realiza una aplicacion a la merluza argentina (Merluccius hubbsi) al sur de los 41°S de los resultados
obtenidos en esta Tesis.

0. Resumen en portugués:

O estudo faz parte de uma abordagem ao ecossistema alteragdes com impacto sobre as populagdes, varios
estados equilibrios, possivel irreversibilidade da situagdo da populac@o e de grande incerteza. Os processos
bioldgicos sdo formalizados e estudar as condi¢des para a sustentabilidade. A sustentabilidade biologica da
estrutura etaria da populagdo requer tanto para alcangar a estabilidade na estrutura etaria e abundancia. Sao
fixadas as condigdes minimas para a existéncia de uma estrutura etdria estavel e convergéncia,
independentemente do estado inicial, a estrutura da populagdo em relagao a ele. A fung@o de recrutamento &,
em geral, possivelmente, ndo-linear e desconhecido. As chances de sobrevivéncia por idade, sdo assumidos
constante. Problema de Equilibrio Extremo (PEE), em que os menores chances de vetores padrio de
sobrevivéncia por idade de tal forma que na melhor condigdo reprodutiva / ambiental persiste populagao ¢é
procurado. Provamos a existéncia e unicidade da solug@o para este problema. Provamos que ha uma estrutura
idade méxima assimetria estdvel para a sustentabilidade bioldgica. Este resultado é biologia reprodutiva
consistente de muitas espécies de peixes. Obtido indicadores de sustentabilidade bioldgicos assim ergodicas e
limites. Critérios de rejeigdo / aceitagdo da probabilidade de sobrevivéncia do vetor ¢ formulado como
biologicamente sustentavel.

Uma aplica¢do para a pescada Argentina (Merluccius hubbsi) ocorre ao sul de 41°S dos resultados obtidos
nesta tese.

p. Resumen en inglés:

The study is part of an approach to ecosystem changes with impact on populations, multiple equilibria states,
possible irreversibility of population status and great uncertainty. Biological processes are formalized and are
studied conditions for biological sustainability. The biological sustainability of an age-structured population
requires both to achieve stability in the age structure and abundance. Minimum conditions for the existence
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of a stable age structure and convergence are established, regardless of the initial state, the population
structure towards it. The recruitment function is generally possibly nonlinear and unknown. The age specific
survival probabilities are assumed constant. Is formulated the called "Problem of End Equilibrium" (PEE), in
which is searched the minimum of the maximum age specific survival probabilities, such that in the best
reproductive / environmental condition, the population persists. The existence and uniqueness of a solution is
proved for this problem. There is a maximum skewed toward juveniles of the stable age structure for
biological sustainability. This result is consistent with the reproductive biology of many species of fish. Then,
there are obtained some ergodic biological sustainability indicators and its limits. Criteria for rejection-
acceptance a survival probability vector as biologically sustainable, is formulated.

An application to the Argentina hake (Merluccius hubbsi) takes place south of 41°S of the results obtained in
this thesis.
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Resumen

El estudio se enmarca en un enfoque de cambios en los ecosistemas con impacto sobre las poblaciones,
multiples estados de equilibrios posibles, posible irreversibilidad del estado poblacional y gran
incertidumbre. Se formalizan procesos bioldgicos y estudian condiciones necesarias para la sostenibilidad. La
sostenibilidad bioldgica de una poblacion con estructura de edades requiere tanto de lograr estabilidad en la
estructura de edades como en la abundancia. Se establecen condiciones minimas para la existencia de una
estructura estable de edades y la convergencia, con independencia del estado inicial, de la estructura
poblacional hacia la misma. La funcién de reclutamiento considerada es general, posiblemente no-lineal y
desconocida. Las probabilidades de supervivencia por edad, se asumen constantes. Se plantea del Problema
de Equilibrio Extremo (PEE), en el cual se busca la menor norma del vector de probabilidades de
supervivencia por edad tal que en la mejor condicion reproductiva/ambiental la poblacion persista. Se prueba
la existencia y unicidad de una solucion para este problema. Se prueba que existe una asimetria maxima de la
estructura estable de edades para la sostenibilidad bioldgica. Este resultado es consistente con la biologia
reproductiva de muchas especies de peces. Se obtienen asi, indicadores ergddicos de sostenibilidad biologica
y sus limites. Se formula un criterio de rechazo-aceptacion del vector de probabilidades de superviviencia
como biologicamente sostenible.

Se estudia el efecto de la predeterminacion de las tasas instantaneas de mortalidad natural, sobre la dindmica
poblacional estimada. Se define la nocion de punto de anclaje, que favorece la unicidad en la estimacion de
los parametros del modelo de dindmica poblacional estructurado por edades. Se plantea el Modelo Secuencial
Simplificado (MSSIM), modelo estructurado por edades, basado en las probabilidades de supervivencia por
edad.

Se realiza una aplicacion practica de los resultados obtenidos en esta Tesis a la merluza argentina
(Merluccius hubbsi) al sur de los 41°8S. Se desarrrolla software especifico en lenguaje FORTRAN.
Finalmente se analiza la factibilidad de un manejo pesquero con probabilidades de supervivencia por edad
constantes, la complejidad del mismo y se concluye sobre la necesidad de un manejo adaptativo.
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Abstract

The study is part of an approach to ecosystem changes with impact on populations, multiple equilibria states,
possible irreversibility of population status and great uncertainty. Biological processes are formalized and are
studied conditions for biological sustainability. The biological sustainability of an age-structured population
requires both to achieve stability in the age structure and abundance. Minimum conditions for the existence
of a stable age structure and convergence are established, regardless of the initial state, the population
structure towards it. The recruitment function is generally possibly nonlinear and unknown. The age specific
survival probabilities are assumed constant. Is formulated the called "Problem of End Equilibrium" (PEE), in
which is searched the minimum of the maximum age specific survival probabilities, such that in the best
reproductive / environmental condition, the population persists. The existence and uniqueness of a solution is
proved for this problem. There is a maximum skewed toward juveniles of the stable age structure for
biological sustainability. This result is consistent with the reproductive biology of many species of fish. Then
there are obtained some ergodic biological sustainability indicators and its limits. Criteria for rejection-
acceptance a survival probability vector as biologically sustainable, is formulated.

An application to the Argentina hake (Merluccius hubbsi) takes place south of 41°S of the results obtained in
this thesis.

The effect of the predetermination of the instantaneous natural mortality rates over estimations of the
population dynamics is studied. The notion of anchor point, which favors the uniqueness in estimating
survival probabilities and abundances, is defined. Sequential Model Simplified (MSSIM) is defined. These
age-structured models are free use of instantaneous mortality rates both natural and fishing.

A practical application of the results obtained in this Thesis to the Argentina hake (Merluccius hubbsi) stock
south of 41°S, was performed. Specific software was developed in FORTRAN languaje.

The feasibility of a fishery management under constant age specific survival probabilities, is studied.
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Aportes originales

Este trabajo comenz6 hace varios afios (las primeras ideas son del afio 2001) cuando se detectd que
la comparacion del estado actual con el estado de equilibrio virgen (estado de equilibrio en la no
pesca) y los intentos por mantenerse en un entorno del mismo (enmarcado en la Biologia Pesquera
tradicional) podian cuestionarse, si se asume la posibilidad de multiples estados de equilibrio
(existentes y no existentes) y cambios en los parametros de vida. La idea de mantenerse en un
entorno del estado de equilibrio virgen (estado que se considera conocido) viene de la perspectiva
del “balance de la naturaleza” (dominante durante el siglo XX) en investigaciones pesqueras, donde
las variaciones en los ecosistemas se suponian minimas en el tiempo (perspectiva de la Biologia
Pesquera tradicional). Es por ello que muchos parametros y relaciones se consideran constantes en
esta perspectiva (por ejemplo: tasas instantaneas de mortalidad natural, pesos medios por edad,
proporcion de hembras maduras, funcién de reclutamiento, etc.). Sin embargo, el conocimiento
adquirido con los afios ha permitido cambiar el enfoque admitiendo la variabilidad en los
ecosistemas y la influencia mucho mayor de esta variabilidad, respecto de lo asumido
anteriormente, sobre las poblaciones biologicas. Esta nueva perspectiva integra al recurso pesquero
en el ecosistema, y requiere de conocer dinamicas complejas que muchas veces son dificiles de
percibir. Por otro lado requiere del desarrollo de nuevas metodologias de andlisis ajustadas a
supuestos menos fuertes y a un desconocimiento parcial generalizado.

Esta necesidad llevd a pensar en la importancia de liberarse de supuestos y conocimientos clsicos
y plantear: los estados de equilibrio no se conocen; la funcion de reclutamiento no se conoce, las
tasas instantaneas de mortalidad natural por edad, no se conocen; el estado actual es practicamente
desconocido o estimado con mucha incertidumbre. El concepto de sostenibilidad biologica, y la
incertidumbre que rodea las investigaciones pesqueras, motivo obtener resultados ergddicos (que
no dependieran del estado actual). En este contexto nuevo, se desarrollan los conceptos y resultados
de esta Tesis.

Los desarrollos exhibidos en esta Tesis son planteos originales del autor. Los resultados o
comentarios correspondientes a otros autores se citan.

Nucleos de los resultados obtenidos

¢ Se definieron indicadores de sostenibilidad biologica de primer orden. Dentro de estos
indicadores se encuentra la estructura de edades. Todos los indicadores de primer orden
deben presentar estabilidad en una situacion poblacional préxima a un estado de equilibrio.

e Se estudiaron condiciones para asegurar la estabilidad de la estructura de edades. Se
obtuvieron resultados originales.
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¢ Se determind la independencia de la estabilizacion de la estructura de edades del “llenado”
de la misma con individuos.

e Se estudiaron condiciones para que un punto de biomasa desovante-reclutamiento pueda
ser un punto representante de un estado de equilibrio. En este tema se mejord la
aproximacion clasica de la estimacion de la compensacion de reserva.

¢ Se definio el Problema de Equilibrio Extremo que consiste en buscar las menores maximas
probabilidades de supervivencia por edad, que permitirian obtener un estado de equilibrio
bioloégicamente sostenible, en la mejor condicion ambiental-reproductiva. Se demostro la
existencia de una unica solucion a este problema.

e Se demostro6 la existencia de un desbalance maximo en la estructura estable de edades, para
una situacion de sostenibilidad bioldgica. Esto es, en una poblacion de peces, la
juvenilizacion tiene un limite para la persistencia poblacional. Se demuestra que existe una
cota superior dependiente de la biologia reproductiva y reclutamiento, para el niimero
reproductivo neto.

¢ Se definieron indicadores ergodicos de sostenibilidad biologica, relativos a la estructura de
edades poblacional, la supervivencia y la productividad de individuos (reclutamiento). Se
determinaron limites para estos indicadores, respecto de la no sostenibilidad bioldgica.

Reafirmacion/Justificacion del contexto de estudio
e Se estudi6 la posibilidad practica de estimar el steepness h y una funcion de reclutamiento.

e Se analiz6 el efecto sobre la dindmica poblacional estimada, de errores en la determinacion
de las tasas instantaneas de mortalidad natural por edad. Se concluyé sobre la importancia
de obtener modelos de dinamica poblacional que no utilicen o consideren la incertidumbre
en las tasas instantaneas de mortalidad natural.

¢ Se propuso un modelo secuencial simplificado (MSSIM), estructurado por edades, libre de
tasas instantaneas de mortalidad, de funciones de reclutamiento y con una ecuacion de
captura general. Este modelo facilita la aplicacion de los desarrollos tedricos de esta Tesis.

¢ Se estudio el problema de que datos son necesarios para la estimacion de un unico vector
de parametros para el modelo de dinamica poblacional. Se definié punto de anclaje. Los
resultados obtenidos permitieron comprender como opera el proceso de estimacion de los
parametros y el efecto del desconocimiento, sobre las diferentes estimaciones en la
dinamica poblacional.

e Se desarrolld software en lenguaje FORTRAN para implementar un MSSIM con

estimacion de parametros con el enfoque bayesiano, la resolucion del Problema de
Equilibrio Extremo, y calculo de los indicadores ergddicos de sostenibilidad bioldgica con
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evaluacion de incertidumbre. Se aplico la metodologia desarrollada en esta Tesis a la
merluza argentina (Merluccius hubbsi), stock al sur de los 41°S.

e Se estudid el problema del manejo pesquero practico con probabilidades de supervivencia
por edad, constantes. Se definieron estrategias de calculo y manejo adaptativo.
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“One of the most basic assumptions inherent in recovery plans is that a stock will be able to
recover if we reduce effort through ‘Compensation’. There are however, no guarantees of this. The
growing literature on the links between environmental/oceanographic conditions and recruitment,
ecosystem structure and regime change, do not support the assumption that everywhere and
always, a stock will recover even if left entirely alone. One extreme example is that of Antarctic
rock-cod (Notothenia rossii), present around South Georgia at very high stock sizes in the late
1960s. 500,000 t of rock-cod were fished between 1970 and 1972, and despite zero take since that
time, the stock has never recovered. From its high point of 600,000 t (Kock, 1992) recent surveys
estimate a biomass of only 60,000 t (MRAG, 2002). With this and other stocks, it is apparently not
sufficient simply to stop fishing.”

A summary of global stock recovery plans for marine organisms, including indicative information on the time to recovery, and
associated regime changes that may affect recruitment and recovery success. J. F. Caddy and D. Agnew. ICES CM 2003/U:08

“In the face of environmental change, the loss of genetic diversity weakens a population’s ability to
adapt; the loss of species diversity weaknes a community’s ability to adapt; the loss of functional
diversity weaknes an ecosystem’s ability to adapt, and the loss of ecological diversity weaknes the
whole biosphere’s ability to adapt. Because biological and physical processes are interactive,
losses of biological diversity may also precipitate further environmental change. This progressively
destructive routine, results in impoverished biological systems which are susceptible to collapse
when faced with further environmental changes”.

Thorne-Miller, B. and J.G. Catena. 1991. 7he Living Ocean. Understanding and Protecting Marine Biodiversity. Island Press,
Washington, D.C. and Covelo, California
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Introduccion

Actualmente hay acuerdo en la necesidad de aunar esfuerzos en pos de una explotacion sostenible
de los recursos pesqueros, sin embargo, esto no pasa de la etapa declarativa, y no se ha hecho
operativo el término. Una de las razones, es la ambigiiedad con se lo maneja, aunque es de amplia
aceptacion. La sostenibilidad es un concepto complejo en si mismo pues involucra varios objetivos
en forma simultanea (ecologicos, productivos, sociales, etc.). Por esta complejidad, no existen
criterios universales o comunes de evaluacion de la misma. En la actualidad varias tecnologias
(incluso contrapuestas) conviven como sostenibles. Nadie puede afirmar o refutar tales
aseveraciones pues no se pueden medir.

Uno de los problemas que surgen cuando se intenta medir la sostenibilidad es la confusion respecto
a que es exactamente lo que se quiere medir.

Aunque parezca obvio, el primer paso para evaluar la sostenibilidad es estar de acuerdo en lo que
esto significa. Este es un paso importante porque no existe unanimidad de criterios sobre este
punto. Es fundamental que todos los involucrados estén de acuerdo y utilicen los mismos
conceptos. Luego deberan plantearse los objetivos que se persiguen. Dependiente de esto, seran los
indicadores que se adopten. Los indicadores también van a depender de los datos disponibles.

Uno de los aspectos mas dificiles es el componente temporal de la sostenibilidad. Esto no siempre
estd claro en la bibliografia. Hablar de sostenibilidad bioldgica de una poblacion es hablar de un
estado de equilibrio estable, donde la poblacion ha logrado la capacidad de compensar las muertes
de sus individuos por razones naturales o de explotacion, de manera de sostenerse en el tiempo.
Este estado ideal significa también un equilibrio de la poblacion con el medio ambiente, y con el
ecosistema en general. Notar que esta persistencia en el tiempo significa el largo plazo. La
sostenibilidad bioldgica es asi un concepto de largo plazo y el estudio de la misma requiere del
estudio de estados de equilibrio estables.

En Ecologia de Poblaciones, la importancia de estudiar la estabilidad de equilibrios de un sistema
biologico (poblacion, conjunto de poblaciones de la misma especie, comunidad, ecosistema) reside
muchas veces en el hecho de que la intervencion del hombre perturba el sistema (por explotacion,
contaminacion, etc.) y resulta necesario establecer limites a dichas perturbaciones. Por ejemplo,
cuando se habla de sostenibilidad de un recurso natural explotado, se busca la proximidad a un
estado de equilibrio estable y de medidas de manejo de la explotacion para permanecer en un
entorno del estado de equilibrio. Este tipo de estudios requiere de modelar la dinamica poblacional
mediante modelos que incluyan la nocion de equilibrios (y por ende de evolucion a largo plazo de
la poblacion).

Cuando un recurso pesquero se explota se esta alterando la dinamica natural del mismo y de otros
que conviven con él. Es notable la complejidad que puede tener un ecosistema acuatico, donde
cambios en la abundancia de una especie puede producir en cascada cambios en otras. Cada
poblacion explotada desarrollara la capacidad de responder a la perturbacion, a variaciones en el
medio ambiente, y de relacion con otras poblaciones o especies y evolucionara para alcanzar algin
estado de equilibrio. Sin embargo debemos ser concientes que la riqueza de las interacciones en un
ecosistema acuatico y las dificultades para conocerlas integramente, resultan en la imposibilidad de
poder predecir el comportamiento y la sostenibilidad bioldgica de las especies integrantes.
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En todo caso, hay que tener en cuenta que la capacidad de reponer ejemplares que mueren tiene un
limite natural, y cuando la explotacion lo sobrepasa ésta se transforma en sobreexplotacion. La
sobreexplotacion se interpreta como una perturbacion grave que mueve a la poblacion (y afecta a la
comunidad y al ecosistema, de diferente manera) fuera de todo posible conjunto de atraccion de
estados de equilibrios estables (y sostenibles). Los ecologistas han incrementado el soporte de la
idea planteada en los afios 60’s (Lewontin, 1969), que las comunidades pueden establecerse en uno
de varios estados de equilibrios estables.

La extraccion de los ejemplares mas grandes de cada edad producird un cambio en la estructura de
edades con tendencia a un mayor aporte a la poblacion de los ejemplares mas pequeios
(rejuvenecimiento de la poblacion). Este cambio de la estructura de edades, acompafiado con una
disminucién de la biomasa, se vera reflejado en una disminucion de la cantidad de hembras
reproductoras grandes (que probablemente aporten mayor cantidad de huevos viables) y por ende
un aumento de la incertidumbre en el éxito de la reproduccion (mayor variabilidad del
reclutamiento y tendencia a menor cantidad de reclutas). Esta etapa es conocida como la de
sobrepesca de reclutamiento. También los machos mas grandes seran extraidos y puede haber una
alteracion en la proporcion de sexos por edad, que afecte al proceso reproductivo y luego el
reclutamiento.

La explotacion de una poblacion bioldgica puede verse como un proceso de seleccion no-natural,
que también puede llevar a una pérdida de informacion genética. Estos cambios son irreversibles.
Por otro lado, la explotacion pesquera, tiende a degradar los fondos (por el arrastre de las redes,
descarte, contaminacion, etc.) y altera la dinamica de comunidades que viven sobre él.

Es asi que es necesario estudiar el problema de la explotacion pesquera como perturbacion
antropogénica, desde diferentes aspectos, con el objetivo de comprender integralmente el efecto de
la misma, y determinar acciones que minimicen el impacto sobre el ecosistema y no alteren la
sostenibilidad bioldgica en el mismo.

Lo que si es seguro, es que de mantenerse la sobreexplotacion en el tiempo, se alcanzara el colapso
biologico de la poblacion objetivo, tal vez el colapso de otras especies acompaiiantes, alteracion de
la cadena trofica y relacion de las comunidades de organismos, y finalmente un dafio
probablemente irreversible al sistema ecoldgico.
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Para este trabajo de Tesis se plantea:

Hipotesis

Las poblaciones de peces marinas explotadas poseen una capacidad limitada (dada por la
dinamica biologica y condiciones del medio) para lograr la estabilidad con abundancia no nula,
capacidad que queda caracterizada por un umbral o infimo para las probabilidades de
supervivencia por edad o estadios. La estructura de edades es fundamental en el proceso de
estabilidad poblacional pero ademas se requiere de un correcto llenado de la misma para la
persistencia poblacional. Las probabilidades de supervivencia por edad constantes en el tiempo
facilitan la estabilidad poblacional.

Potencialmente existen multiples estados de equilibrio.

Condiciones de partida (en negativo)
No se conoce la funcion de reclutamiento media.

No se conocen las tasas instantaneas de mortalidad natural por edad, ni una media total. Andlogo
para otros parametros de vida.

Se cuenta con estimaciones de cotas superiores para ciertos parametros de vida (biologia
reproductiva y reclutamiento).

No se conoce el estado poblacional actual o se estima con incertidumbre.

No se conocen los posibles estados de equilibrio pero se asume que pueden ser multiples.

Condiciones de partida (en positivo)
La dinamica del numero de individuos por cohorte es malthusiana.
Se consideran agrupadas las edades mayores.

La poblacion tiene una capacidad limitada de lograr la estabilidad en el numero total de
individuos.

Se pueden estimar cotas superiores de ciertos parametros reproductivos y de reclutamiento.
Las probabilidades de supervivencia por edad se consideran constantes y conocidas.
Se plantea una funcion teorica general de reclutamiento, que en general es desconocida por el

desconocimiento de parametros reproductivos.

Objetivos prioritarios
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Comprender el proceso de estabilizacion de una poblacion de peces estructurada por edades, en su
dinamica biologica, factores que lo afectan e impacto antropogénico, y describirlo formalmente.

Estudiar condiciones necesarias para la sostenibilidad biologica bajo la perspectiva de un medio
ambiente no totalmente estable e incertidumbre en el conocimiento del estado actual, de la
relacion entre reclutas y biomasa desovante que le dio origen y los posibles multiples estados de
equilibrio.

Obtener indicadores de sostenibilidad biologica, ergodicos, que puedan ser utilizados para
evaluar el impacto a largo plazo la explotacion y diseiar planes de manejo con perspectivas de
sostenibilidad biologica.

Objetivos secundarios

Teniendo en cuenta que las probabilidades de supervivencia por edad se estiman en el modelo de
diagnostico, y que las mismas son fundamentales para describir la dinamica poblacional, se busca
estudiar el efecto sobre la dinamica poblacional estimada, de preestablecer las tasas instantaneas
de mortalidad natural (forma tradicional), con posibles errores. Se busca un modelo estructurado
por edades basado en una ecuacion general de captura y no necesariamente en la ecuacion de
captura de Baranov.

Se busca un modelo basado principalmente en datos, para la estimacion de las probabilidades de
supervivencia por edad. Se busca determinar las condiciones que establecen “unicidad” en la
estimacion de pardametros de los modelos estructurados por edades.

Se busca mostrar una aplicacion con datos reales, de los resultados obtenidos en esta Tesis. Se
plantea la posibilidad de una estimacion bayesiana de los pardametros.

Impacto esperado

Comprension de la dinamica poblacional estructurada por edades, con explotacion, especialmente
en términos de estabilizacion poblacional. Determinacion de limitaciones a la explotacion para
dar posibilidad de sostenibilidad biologica. Contar con una propuesta de modelo de diagnostico
robusto y flexible a consideraciones de la incertidumbre. Contar con una metodologia de analisis
ergodica de sostenibilidad biologica con indicadores que contemplen la productividad del
reclutamiento, la estructura poblacional, la supervivencia y el potencial de explotacion.
Incorporacion de criterios de sostenibilidad biologica a métodos tradicionales de la Biologia
Pesquera. Los resultados facilitarian una metodologia basada en una perspectiva moderna de la
Ecologia Pesquera, robusta ante la incertidumbre, y que permita realizar inferencias sobre la
sostenibilidad biologica o no, para poblaciones de peces con estructura de edades.
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“La mente que se abre a una nueva idea, jamds volverd a su tamaiio original”.
ALBERT EINSTEIN
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Estudios en la frontera de la sostenibilidad biologica de poblaciones de peces con estructura de edades

Capitulo 1

La evaluacion de recursos pesqueros

1.1 Introduccion

El objetivo de la evaluacion de un recurso pesquero es definir una tactica de captura sostenible, en

el marco de un medio ambiente impredecible e incertidumbre en la dinamica poblacional (Hilborn

y Walters, 1992). Estas tacticas suelen referirse a reglas de decision relativas a la captura 6ptima,

de acuerdo al estado actual del recurso.

Ademas los limites a la explotacion muchas veces vienen dados por la proporcion Z donde B es
0

la biomasa actual y B, es la biomasa en la situacion inicial de la pesca. Pero tener una buena

estimacion de la proporcion 5 noes lo mismo que tener una buena estimacion de B y de B, .
0

Sesgos persistentes en las capturas pueden producir sesgos en las estimaciones de abundancia, pero
no necesariamente en Bi . Cualquier evaluacion que dependa de las estimaciones de biomasa para
0
determinar una captura maxima puede tener problemas, ya que ésta ultima dependera de las
unidades de biomasa y las mismas pueden no estar correctamente estimadas.
Aunque la estimacion de abundancia es indispensable para determinar una captura maxima, no lo
es para evaluar limitaciones a la explotacion.
Los cientificos pesqueros son cuidadosos en presentar opciones tacticas para limitar las tasas de
mortalidad por pesca (4reas de veda, artes de pesca selectivas, captura maxima bioldgicamente
aceptable, longitud minima de captura, porcentaje maximo en la captura de juveniles de la especie
objetivo). Estas medidas suelen generar problemas de implementacion, que en muchos casos
enmascaran los problemas de evaluacion. Ademas, si estas medidas no son consistentes entre si
(algo bastante comun) pueden generarse incentivos adversos al recurso y a lo que se quiere lograr
(como propiciar descartes).

El colapso de varios stock de peces en la década de 1990 ha mostrado que los métodos
cuantitativos de evaluacion de recursos pesqueros clasicos no garantizan que una pesqueria
permanezca sostenible.

En el caso de poblaciones de peces salvajes, los estados poblacionales no pueden ser observados
directamente. Mediciones indirectas de diferentes cantidades son usadas para inferir el estado de la
poblacion. El modelo produce resultados de acuerdo a las reglas de la dindmica que se impusieron.
Los resultados que estén mas de acuerdo con los valores observados aparecen como razonables
estimaciones del verdadero estado poblacional. Sin embargo, las poblaciones de peces no obedecen
a leyes dinamicas (como leyes fisicas), ni tienen tasas de nacimientos, muertes, crecimiento o
movimiento predecibles. Ademas, las observaciones suelen ser muy variables, y tomadas en
condiciones adversas, por lo que aparece el factor error. Los métodos de evaluacion de recursos
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pesqueros suelen fallar en percibir la correcta cantidad de incertidumbre subyacente. Los modelos
de evaluacion pesquera necesariamente requieren de supuestos estructurales que restringen el
desconocimiento de los estados y hacen que la estimacion sea posible. Estos supuestos, son en
general, arbitrarios. Cambiando los mismos se alteran, potencialmente en forma dramatica, las
conclusiones. Lo ideal es contar con modelos bien balanceados en los supuestos matematicos y en
el aporte de datos.

Para entender los actuales métodos de evaluacion, debemos entender dos cuestiones sobre ellos. La
primera: los métodos son basicamente estimadores de biomasa y de la falta de la misma. Se usa
informacion de las capturas para producir la respuesta relativa del stock (cambios en la abundancia
relativa y estructura), para inferir cuanto afecta la explotacion a la poblacion. La veracidad de la
evaluacion de impacto va a depender de la existencia de datos adecuados, y en general no de lo
elaborado o complejo que sea el modelo de evaluacion (Walters y Martell, 2002). Segundo,
cualquier método de evaluacion involucra dos tipos fundamentales de modelos: un “modelo de
estado de la dinamica”, para los procesos ecoldgicos (crecimiento, mortalidad, reclutamiento) que
dependen fuertemente de datos, y un “modelo de la dinamica” para las relaciones entre la no
observada dinamica de abundancia y los datos existentes. Errores en los supuestos de ambos tipos
de modelos producen errores en las evaluaciones.

Los cientificos pesqueros se preocupan por debilitar los supuestos en los modelos de dindmica de
poblaciones para lograr generalidad y menos restricciones “potencialmente erroneas”, pero surgen
errores severos de evaluacion por los supuestos sobre los datos (Walters y Martell, 2002). Por
ejemplo, los indices de abundancia son fundamentales para estimar los pardmetros del modelo de
dinamica poblacional, y es dificultoso obtener un indice de abundancia que sea proporcional al
tamafio del stock. Asi, la captura por unidad de esfuerzo de la pesca, como indice de abundancia,
muchas veces falla por el s6lo hecho de la falta de aleatoriedad en la busqueda del recurso. Por otro
lado, los datos de la composicion por edades o tamafios tienen el problema de confundir efectos de
cambios en las tasas de mortalidad con cambios causados en el reclutamiento y por cambios en los
patrones de vulnerabilidad con la edad y tiempo (Hilborn y Walters, 1992).

Por lo visto, resulta que el buen ajuste a los indices de abundancia no necesariamente significa que
se obtuvieron estimaciones de los parametros correctas ni que el modelo es el correcto. Los
cientificos pesqueros trabajan para crear credibilidad en sus resultados, pero es muy importante
como virtud, que se admita justamente cuan incierto es realmente el resultado obtenido.

Ante esta dificultad de establecer un diagnoéstico veraz del estado de la abundancia, es importante
desarrollar y aplicar metodologias que permitan evaluar la sostenibilidad biolégica,
independientemente del estado actual del recurso. Para evaluar la sostenibilidad es necesario
conocer sobre el proceso reproductivo, reclutamiento y la mortalidad. Este conocimiento es
generado basicamente por investigacion cientifica. También es importante generar resultados que
contemplen la incertidumbre en el conocimiento. Con estos objetivos se trabajara en esta Tesis.

Los resultados que no dependen del estado poblacional inicial (biomasa inicial en cada uno de los
compartimentos en que se estratifique la poblacion) se llamaran ergodicos.
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1.2 Ecologia reproductiva y capacidad reproductiva

La importancia de la fecundidad, calidad de los huevos, y estado de condicion de las larvas, son
factores que tienen que tenerse en cuenta en estudios de reclutamiento y para entender la dindmica
de poblaciones.

Cuando un pez es inmaduro, toda su energia adquirida se dirige al crecimiento y a la supervivencia.
Al madurar gran parte de esta energia se dedica al proceso de reproduccion.

Los peces muestran gran variedad de modelos reproductivos. La mayoria de las especies tienen
sexos separados, pero hay especies que son hermafroditas secuenciales y otras que son
hermafroditas sincronicas. La mayoria de las especies son ovuliparas. Algunas especies son
semélparas, pero la mayoria son iteroparas.

Para maximizar el éxito reproductivo, un individuo debe repartir sus recursos energéticos de
manera de procurar que su descendencia nazca en las condiciones ambientales adecuadas.

Algunas especies se reproducen una sola vez, para otras, la proporcion de adultos que sobreviven
es muy pequefia, pero en la mayoria la reproducciéon no supone un aumento notable de la
mortalidad.

La edad o longitud de primera madurez (para cada sexo) se define como la menor edad o longitud a
la que el 50% de las hembras (o machos) de la poblacion estan maduros.

La edad de primera madurez en peces es muy variable por especie: existen especies que se
reproducen a las pocas semanas de vida y otras que se reproducen después de muchos afios (9 afios
para Disostichus eleginoides (merluza negra); 15 afios para muchas especies de Sebastes).

Una especie que madure tardiamente, debe vivir la suficiente cantidad de afios de manera que el
numero de hijos sea adecuado a la persistencia poblacional. Especies con gran fecundidad tienden a
madurar antes y vivir menos, reproduciéndose en menos ocasiones.

La longitud o edad de primera madurez puede variar para una misma especie. Esta variacion puede
depender del espacio o del tiempo, pero también por efecto de la explotacion.

Debemos entender qué es lo que hace que un individuo madure antes o después. Un primer factor
explicativo es la longitud, pero no esté claro que sea el factor determinante. Si asumimos que para
una especie existe una longitud optima a partir de la cual madura, en condiciones estables, si una
cohorte crece mas rapido que otra, entonces alcanzara la longitud optima en una edad menor. Los
factores que hacen que una cohorte crezca mas rapido son diversos: cambios en el medio ambiente,
cambios en la tasa de mortalidad natural, o reducciéon de biomasa con reduccion de la
compentencia entre individuos. Por supuesto, si ocurre una reduccion de biomasa poblacional esto
tiene que acompafiarse con un aumento de la disponibilidad de alimento, para que aumente la
velocidad de crecimiento de la biomasa. Esto podria explicar la reduccién de la edad de primera
madurez, siendo la longitud de primera madurez estable. Este proceso debe entenderse como un
proceso compensatorio ante cambios ambientales y poblacionales. Sin embargo, en la mayoria de
los casos documentados, tanto la edad como la longitud de primera madurez varian. Que un
individuo sea menor en edad y longitud en su primer maduracion puede explicarse si adquiere a
una edad mas temprana (y longitud) la condicién fisica para llevar a cabo la maduracion gonadal.
Otra explicacion puede darse por la seleccion no natural que representa la pesca, donde se extraen
los peces mas grandes de cada edad. Asi los peces que maduran mas tarde, tendrian menor
probabilidad de sobrevivir para reproducirse. Si la pesca selecciona el genotipo de madurar a
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edades y longituds mas tempranas, se produciria una reduccion en la longitud y edad de primera
madurez. Por otro lado, este proceso se puede dar sin una mayor abundancia de alimento y sin
cambios en la velocidad de crecimiento.

La reduccion de la abundancia poblacional, no necesariamente producira una respuesta
compensatoria en la reproduccion, si la disponibilidad de alimento por individuo no se incrementa,
si las condiciones del medioambiente son adversas o si aumenta la competencia intraespecifica.
También si el aporte de alimento es mayor, el régimen térmico puede ser adverso para permitir el
crecimiento.

Para optimizar la produccion de descendencia viable, la poblacion tiene que procurar que ésta se
desarrolle en un medio ambiente adecuado que favorezca su supervivencia. La época de puesta,
depende también de la condicion de las hembras que deben haber acumulado las suficientes
reservas energéticas. La fecundidad de una especie es el resultado de un proceso evolutivo en el
que se optimiza el reparto de energia obtenida por la alimentacién entre el consumo metabodlico
(supervivencia), el crecimiento y la reproduccion y tiene un caracter adaptativo a las estrategias
vitales. Si tras la primer maduraciéon no hay energia disponible para la supervivencia, so6lo habra
tenido lugar un evento reproductivo (especies semelparas). Si hay energia sobrante los peces
tendran oportunidad de crecer y volver a reproducirse (especies iteroparas).

Se pueden definir dos estrategias generales en el uso de la energia para la reproduccion: 1) la tasa
instantanea del niumero de individuos en reproduccion a cada edad (unidades de energia/afio) es una
funcion mondtona creciente de la energia excedente y ii) la tasa instantanea del nimero de
individuos en reproduccion a cada edad estd determinada por el tamafio del cuerpo a cada edad.
Una referencia para este tema puede ser MacArthur & Wilson (1967).

La estrategia 1) se asocia cuando la tasa instantanea de mortalidad de adultos es grande, mientras
que la estrategia ii) seria propia de especies iteroparas que experimentan pequefias tasas de
mortalidad luego de la reproduccion. Asociado a esto estan las curvas de crecimiento longitud-
edad. En los peces de estrategia 1) la curva de crecimiento de von Bertalanffy alcanza rapidamente
la asintota horizontal, mientras que en la estrategia ii) tiene un crecimiento mas suave. La constante

k de la funcién de von Bertalanffy (L, =L_(1-¢*“™))) longitud-edad esta relacionada

directamente con el catabolismo. Asi en los peces de estrategia ii) (con valores poblacionales de &
pequefio), existe mayor adaptabilidad a la falta de alimento pudiéndose reducir el crecimiento ante
la falta del mismo y si hay mucho, aumentar.

En las especies de peces de estrategia 1) rapidamente se alcanza la longitud asintotica, por lo que la
falta de alimento se vera reflajada en el gasto energético reproductivo.

El uso de la energia debe ser considerado dentro de los procesos densodependientes, pues la
probabilidad de hallar y consumir el alimento depende del tamafio poblacional. Aunque también la
disponibilidad de alimento depende de otras causas externas a la poblacién y no siempre reflejara
los efectos de los mecanismos regulatorios de la densodependencia.

En peces, la llegada a la madurez sexual, estd en relacion directa mayormente con la longitud mas
que con la edad.

La fecundidad es un resultado que optimiza el reparto de energia obtenida de la alimentacion y es
adaptativa respecto de las estrategias vitales. Las especies adaptadas a ambientes muy variables e
impredecibles, ponen muchos huevos de pequefio tamafio y suelen tener una temporada de puesta
prolongada y una mortalidad larvaria elevada. Las especies adaptadas a ambientes mas estables o
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predecibles, suelen poner menos huevos de mayor tamafio, en temporadas de puestas mas cortas.
La mortalidad larvaria en este caso suele ser menor. Las opciones de los peces para asegurar la
descendencia son principalmente dos: aumentar el numero de huevos o aumentar su tamafio
(mejorar la condicion). En general, la fecundidad tiende a ser grande cuando los huevos son
liberados al exterior con puesta peldgica, se reduce cuando la puesta es demersal, es
considerablemente menor en las especies que ofrecen proteccion al los huevos y minima en los que
muestran cuidado parental.

1.3 Limitaciones de la metodologia clisica para determinar limites a la sostenibilidad
biologica. Puntos bioldgicos de referencia

Luego del desarrollo de un modelo de dinamica de la poblacion (diagnostico), es importante poder
proyectar el estado poblacional para determinar el impacto de la explotacion propuesta. En general
las proyecciones se realizan a un horizonte de tiempo finito o se toma limite cuando el tiempo pasa
(que llamaremos de largo plazo). Las proyecciones a tiempo finito dependen del estado inicial y ya
se ha comentado los problemas que pueden haber. Las proyecciones a largo plazo (tiempo infinito),
es deseable que se realicen con metodologias ergodicas (que produzcan resultados independientes
del estado inicial). Dentro de estos métodos se incluye el andlisis de rendimiento por recluta
(Thompson y Bell, 1934) y el uso de funciones que relacionan el reclutamiento medio con la
biomasa desovante, aplicadas en el largo plazo (funciones de reclutamiento). El uso de
determinadas relaciones funcionales para describir el reclutamiento medio en funcion de la biomasa
desovante determina a futuro (proyecciones) el comportamiento de la poblacion (las propiedades de
estabilidad pueden ser diferentes si se cambia la funcion de reclutamiento). Los supuestos sobre el
reclutamiento futuro (necesario para proyectar), van a afectar la dinamica poblacional. Es por ello
que hay que prestar especial atencion a los supuestos de modelizacion del reclutamiento en las
proyecciones, y por ende realizar investigaciones bioldgicas sobre el proceso reproductivo y
factores que afectan al reclutamiento, para validar dichos supuestos.

La relacion entre los reclutas y la biomasa desovante que le dio origen es fundamental para realizar
proyecciones del estado poblacional. Pero no existe consenso internacional sobre la existencia de
una relacion reclutas-biomasa desovante. Algunos autores (Wooster & Bailey, 1989; Koslow et al.,
1987) dicen que no existe una relacion relevante, mientras que otros autores (por ejemplo, Ricker,
1954; Beverton y Holt, 1957; Myers, et al., 1995) dicen que la misma es fundamental.

Es también comun el argumento que la relacion subyacente entre reclutas y padres se ve oscurecida
por la mortalidad que ocurre durante el periodo prerecluta (Goodyear & Christensen, 1984;
Cushing, 1988; Walters & Collie, 1988). También se sugiere que los modelos estadisticos que
relacionan reproductores con reclutas se ven complicados por la presencia de outliers (Chen &
Paloheimo 1995) o sesgos en las estimaciones de los parametros (Walters 1985).

Beverton y Holt (1957) formularon que la produccion total de huevos ( £ ) es proporcional a la
biomasa de hembras reproductoras o biomasa desovante (SB), esto es existe A>0 tal que
E=ASB.
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Marshall et al. (1998), analizan en su trabajo, la relacion de proporcionalidad directa que existe
entre la produccion de huevos y los resultados de biomasa desovante del Analisis Secuencial (AS)
(método estructurado por edades), para el bacalao del Artico Nordeste. En el trabajo de Marshall et
al. (1998), se muestra como esa relacion varia y se aleja de ser lineal de acuerdo al tamaio de la
biomasa desovante. La relacion entre la produccion de huevos y el nivel de biomasa de desovantes
es, en general, no lineal para efectivos de bacalao y la varianza de E se incrementa con el aumento
de la biomasa de desovantes. Esto puede deberse al cambio en la composicion de tamafios de las
hembras reproductoras. El alejamiento de la linealidad se hace mas evidente en afos donde el
tamafio de la biomasa desovante es grande y atribuible a un efecto combinado de muchas hembras,
alta proporcion de hembras maduras y peces tal vez mas grandes con altas fecundidades. En este
sentido la produccion de huevos depende de la distribucion de edades poblacional. Este hecho es
importante para determinar la relacion entre la biomasa de reproductores y los reclutas.

Para el bacalao del Artico Nordeste, como un indicador del potencial reproductivo, se ha

considerado a la fecundidad relativa ( y,,,., ) que se calcula como: y,, ., = i.

SB

Si .. Vvaria con alguna tendencia en el tiempo esto es sefial de la invalidez de la relacion de

proporcionalidad directa entre produccion de huevos y biomasa desovante.

Respecto del reclutamiento, Marshall et al. (1998) y otros autores como Sheperd et al. (1984) y
Rijnsdorp et al. (1991), concluyen que la magnitud de variacion de la biomasa desovante resultado
de modelos secuenciales es insuficiente para describir las variaciones en el reclutamiento. Marshall
et al. (1998) muestran que las variaciones en la produccion de huevos observadas a partir de
cruceros de investigacion son muchos mas cercanas a las variaciones observadas en el
reclutamiento.

Lo que si parece razonable es que los modelos sobre la dinamica del reclutamiento deben integrar
informacion sobre los procesos que afectan a la produccion de huevos (crecimiento, reproduccion)
con procesos de mortalidad que afectan a los estadios larvales y juveniles.

1.4 Densodependencia compensatoria en poblaciones de peces

Los procesos de crecimiento, supervivencia, reproduccion y movimiento son denso-dependientes si
sus velocidades de cambio son funciones de la densidad de individuos o del nimero de individuos
en la poblacion. La importancia de estudiar los procesos compensatorios radica en que los mismos
determinan la capacidad poblacional (en algun aspecto) de recuperacion mas o menos rapida.

Un proceso denso-dependiente se dice compensatorio si su velocidad es decreciente al aumentar la
densidad o el nimero de individuos y promueve asi un incremento de la abundancia a niveles
pequefios de la densidad o numero de individuos.

Un proceso denso-dependiente se dice no-compensatorio si la velocidad con que cambia es
creciente al aumentar la densidad o el nimero de individuos. Un proceso no-compensatorio es
importante para la dinamica poblacional pues tiende a mantener o agravar los estados de poca
abundancia de la poblacion. La no-compensacion tiene un rol muy importante en poblaciones muy
sobre-explotadas o en peligro bioldgico, pues puede actuar acelerando el proceso de deterioro
poblacional. Los procesos compensatorios actuan estabilizando las poblaciones, perturbadas tanto
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por efectos naturales como por las actividades del hombre. Myers et al. (1995), analizaron varias
relaciones reclutas-biomasa desovante de diferentes especies de peces y observaron poca evidencia
de no-compensacion. Lierman y Hilborn (1997) re-analizaron los datos y sugirieron precaucion al
descartar la posibilidad de no-compensacion.

Christensen y Goodyear (1988) definen compensacion de reserva como el “exceso de capacidad
reproductiva bajo condiciones ideales para la reproduccion individual”. Cuando la densidad
poblacional es reducida o el nimero de individuos es pequefio, esto requiere que no exista un
efecto compensatorio en la mortalidad. En estos casos la poblacion puede exhibir fluctuaciones de
biomasa suaves, debidos principalmente a fluctuaciones del medio ambiente. La compensacion de
reserva suele estimarse con el maximo de las proporciones de supervivencia (% , donde N, esel
numero de reclutas y SB es la biomasa desovante que dio origen a dicho numero de reclutas).
Myers et al. (1999) consideran a la pendiente de la funcién de reclutamiento en el origen, como la
compensacion de reserva.

La compensacion denso-dependiente permite a una poblacion persistir en condiciones donde existe
un aumento de mortalidad, y esto es la base del concepto de produccion excedente (Schaefer,
(1954); Beverton y Holt (1957); Ricker (1975); Gulland (1977), entre otros autores). Sin ningun
efecto compensatorio una poblacién sometida a un incremento en la mortalidad de sus individuos,
eventualmente puede decrecer.

La reproduccion denso-dependiente incluye cambios en la fecundidad, maduracion, frecuencia de
puesta, calidad de huevos y area de reproduccion. Cambios en la reproduccion pueden ser
entendidos como cambios en el destino de energia de los individuos, e indirectamente como
cambios denso-dependientes en el crecimiento y movimiento.

El peso de los ovarios maduros en muchas especies de peces se relaciona exponencialmente con el
peso del cuerpo. Esto sugiere que la fecundidad es altamente dependiente del tamafio de las
hembras. La fecundidad de la poblacion puede cambiar debido a cambios en la estructura
poblacional.

La base de la explotacion sostenible reside en que la poblacion tiene la capacidad, por lo menos
para algunas densidades, de compensar las muertes adicionales que produce la pesca, aumentando
la velocidad de reposicion de individuos, respecto de la velocidad necesaria para el reemplazo en la
situacion estable que tenia (Goodyear, 1993; Rose et al., 2001).

Una de las fuentes de mayor incertidumbre subyace en el verdadero valor de la compensacion de
reserva, siendo su estimacion uno de los mayores desafios para la evaluacion de stocks. Rose et al.
(2001) especifican que determinar la compensacion de reserva para una poblacion en particular
lleva décadas de estudios. Dichos autores remarcan que en ausencia de experimentos controlados,
es imposible separar el efecto de variaciones ambientales de respuestas denso-dependientes.

La compensacion es asi usualmente cuantificada utilizando una combinacion del andlisis de
biomasa desovante por recluta, monitoreo de campo en el largo plazo de tiempo, y modelos
matematicos (Rose et al., 2001). Una relacion entre reclutas y biomasa desovante que refleje por lo
menos un incremento de reclutas proporcional al incremento de biomasa desovante, implica una
compensacion denso-dependiente. Estudios de largo plazo para detectar relaciones denso-
dependientes entre mortalidad, reproduccion, crecimiento en longitud, cambios en la edad y
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longitud de primera madurez sexual, y otros procesos, son valiosos para los estudios de estabilidad.
Y estudios de campo que permitan determinar el crecimiento positivo de la poblacion a pequefias
densidades, que indican compensacion, también son importantes.

Cualquiera sea el modelo de dinamica de poblacion utilizado, la inclusion de la compensacion en el
mismo debiera justificarse, por estudios previos. El problema persiste sin embargo, por la
incertidumbre que en general se tiene sobre las estimaciones.

Medir la compensacion en general y la compensacion de reserva es dificil, en particular en los
extremos de densidad de la poblacion, donde pueden faltar datos. La compensacion se hace
importante en situaciones de gran densidad poblacional, mientras la compensacion de reserva se
estima en pequefias densidades. En general los datos disponibles no cubren el rango de densidades
necesario, o se requiere de décadas para obtener un rango de estudio (en especial de reducidas
densidades). El analisis que a continucion se presenta es un analisis clasico en estudios bioldgicos-
pesqueros y se asocia a estudios de la compensacion de reserva.

Comentario

Es aqui donde estudios con metodologia ergddica adquieren importancia relevante. Establecer
limites a la compensacion de reserva o a la compensacion en general, puede ser una manera de
estudiar la respuesta extrema de la poblacion ante los efectos de cambios en la mortalidad,
incrementada por la explotacion.

1.5 Analisis de biomasa desovante por recluta (Shepherd y Sissenwine en Beverton et al. (1984))

Este es un andlisis tradional que permite obtener (en algunas situaciones particulares) cotas
superores a las tasas instasntaneas de mortalidad por pesca por edad, consideradas de sostenibilidad

biologica. Dado que este andlisis tradicional se relaciona fuertemente con la estimacion de la

compensacion de reserva y acotacion superior de las proporciones de supervivencia S_I;’ es

importante que se realice un estudio del mismo, para luego comparar el mismo en la perspectiva
que presenta en esta Tesis.

Este analisis puede realizarse después de conocer varios puntos de la relacion reclutas-biomasa
desovante. La idea es observar la distribucion de los puntos (SB,N;) a travéz de la historia de

explotacion. Cada uno de estos puntos tiene asignado un tiempo ¢ de la biomasa desovante y el
reclutamiento en el tiempo siguiente, como asi también un vector de probabilidades de

supervivencia por edad p., . Puede ocurrir que estos puntos formen ocasionalmente circulos,

mostrando situaciones estables tanto de biomasa desovante como de reclutamiento. La idea es
detectar el circulo (si lo hubiera) correspondiente a menores valores de biomasa desovante.
Considerando los puntos que integran este circulo, el préximo paso es determinar deciles para los
valores de las proporciones de supervivencia correspondientes a dicha situacion estable.

Se calcula la mediana de estas proporciones de supervivencia y se asigna el vector de
probabilidades de supervivencia por edad. Aqui se asume que la poblacion se mantiene en dicho
entorno de un estado de equilibrio estable con diferentes probabilidades de supervivencia por edad,
y el estado de equilibrio esta caracterizado solo por la biomasa desovante y el reclutamiento.
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La relacion reclutas-biomasa desovante es una relacion que aparece clara cuando la cantidad de
biomasa desovante (poca) comienza a ser significativa para determinar el reclutamiento. Cuando se
ha perturbado el estado poblacional, con gran disminucién de biomasa desovante, pueden aparecer
o desaparecer relaciones densodependientes y el efecto del medio ambiente se torna mas critico al
momento de determinar el reclutamiento, con posibles variaciones grandes del mismo. Esto puede
ser comprendido considerando que la biomasa desovante queda constituida por hembras mas
jovenes, tal vez con menor fecundidad y tal vez con huevos de menor “calidad”, con posible menor
probabilidad de supervivencia o la misma mas dependiente de cambios ambientales. Otro efecto
puede ser cambios en las areas de puesta, con mayor dispersion espacial de los reproductores, con
disminucioén de la probabilidad de encuentros entre machos y hembras, y con afectacion de la
probabilidad de fecundacion de los oocitos, lo que termina afectando al reclutamiento. A su vez
cambios en las areas de puesta pueden afectar al éxito reproductivo por afectacion de la
probabilidad de supervivencia de los huevos y larvas.

Hay que considerar asi, que este analisis de biomasa desovante por recluta puede realizase
Unicamente en los casos de poblaciones estables.

Notar que puede haber varias concentraciones de puntos (SB,V,) indicando diferentes estados de

equilibrio. La mediana de las proporciones de supervivencia, calculada sobre cada concentracion de
puntos, indicaria un estado bioldgico sostenible. Dicho estado de equilibrio se alcanzaria
considerando las medianas correspondientes, de las probabilidades de supervivencia por edad.

Una pregunta que puede surgir: ;cual es la biomasa desovante minima que permite estabilizar el
reclutamiento? Dado que la sobre-explotacion tiende a aumentar los valores de las proporciones de
supervivencia, podemos reformular la pregunta: ;cudl es la mayor proporcion de supervivencia en
un estado de sostenibilidad biologica? La respuesta a este interrogante no puede darse a partir de
los valores observados de la relacion entre reclutas y biomasa desovante, a menos que la poblacion
haya colapsado, y su historia de explotacion permita observar esto. En la practica el conocimiento
de la funcién de reclutamiento medio no suele ser posible muchas veces por falta de datos. En el
caso de conocerse la misma, la compensacion de reserva puede acotarse por la derivada de dicha
funcion de reclutamiento medio, en el origen (perspectiva tradicional). Sin embargo, los
condicionamientos a las relaciones histdricas de reclutas-biomasa desovante (en peces) (Bravington
et al., 1999) pueden producir sesgos en la evaluacion de la sostenibilidad a partir de los mismos. En
el Capitulo 2, se analizara esta problematica y dard una respuesta de acotacion de las proporciones
de supervivencia en funcidn de las probabilidades de supervivencia por edad y de parametros de la
biologia reproductiva y reclutamiento.

1.6 Efectos de la pesca sobre el ecosistema y la sostenibilidad biolégica. La perspectiva
ecosistémica y la modelizaciéon

La explotacion selectiva puede cambiar la estructura de las poblaciones. La disminucion de
abundancias de algunas especies, cambia la estrcutura de las cadenas troficas. La pesca marca
efectos sobre la estructura de los ecosistemas marinos, y en general sobre los mas productivos.
Estas estructuras se han desarrollado a través de largos periodos de tiempo, con complejas
interacciones multi-especificas, relaciones troficas, respuestas densodependientes y competicion
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por espacio y comida. Es importante poder determinar las consecuencias en términos de
funcionamiento del ecosistema, para determinar cuando la perturbacion es reversible o no.

Antes debemos tener en claro los puntos de vista mundiales sobre la estabilidad de ecosistemas,
para comprender las definiciones de los indices de sostenibilidad bioldgica, especialmente de
aquellos que se evaluan en el largo plazo.

En términos generales, un sistema se dice estable si el mismo tiende a la situacion de equilibrio
cuando es perturbado, en este caso se dice globalmente estable. Otra alternativa es la estabilidad
local: cuando el sistema retorna al equilibrio histérico pero bajo ciertas condiciones o limites, sin
los cuales puede no retornar.

Hilborn & Walters (1992) plantean puntos de vista mundiales o “mitos” (como los llaman ellos) en
el comportamiento dinamico de las poblaciones de peces. Uno es el balance de la naturaleza. La
dinamica poblacional bajo ausencia de intervencion del hombre se encuentra en un balance donde
en promedio la abundancia de las especies es constante. Puede haber cambios en una escala
pequefia de tiempo pero en general la estructura del ecosistema no cambia en una escala mayor de
tiempo. Este mito habla de ecosistemas globalmente estables. Otro mito es el de la aleatoriedad del
mundo. Las especies estan sujetas a cambios aleatorios en el medio ambiente y las fluctuaciones de
la abundancia son de naturaleza basicamente aleatoria. Otro mito es el del balance espacial:
espacialmente y en términos locales puede pensarse en un comportamiento aleatorio, pero
globalmente existe un balance a larga escala. El ultimo mito es el de estados estables miiltiples: 1os
ecosistemas tienen un niimero de estados posibles y estos se dan dependiendo de las condiciones
ambientales u otras condiciones externas de perturbacion. Este mito es el que actualmente esta
siendo planteado por muchos investigadores pesqueros e involucra determinar limites a partir de
los cuales es posible un cambio de estado tal vez no reversible.

Estos puntos de vista de la dinamica de ecosistemas son todos potencialmente validos y dependera
de cual se adopte para determinar el tipo de modelo para describirlo. De cualquier forma es
necesario suponer que una poblacion de peces tiene ciertos parametros “fijos” en un estado de
equilibrio, que permite que sea predicho el comportamiento poblacional. En realidad puede haber
cambios de estos parametros en el tiempo, pero es necesario suponer que ciertos aspectos
poblacionales pueden ser predichos.

Supongamos que aceptamos el “balance de la naturaleza” y los cambios continuos de estado que
significa. Si la perturbacion ejercida no cesa, es posible que se vaya perdiendo estabilidad,
cambiando la configuracion del sistema natural hasta perder su integridad como tal. Se necesita
especificar la cantidad y calidad de una perturbacion. Una expectativa humana es que el sistema
natural responda de alguna manera proporcional a la perturbacion. Pero esta respuesta esperada
puede no resultar asi ante el deterioro del sistema.

Para que una comunidad se mueva de un estado de equilibrio a otro se requiere que diferentes
estados existan simultaneamente bajo las mismas condiciones y asi la comunidad pueda derivar de
uno a otro, si la perturbacion es grande. Por ejemplo, la sobrepesca de una poblacion, en términos
generales, y aplicada en el corto plazo, es un factor de cambios en el interior de una comunidad,
por cambios en las abundancias. Otro hecho importante que favorece el cambio de estados de
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equilibrio es el cambio en los pardmetros que determinan el estado y la relacion entre diferentes
variables de estado. Por ejemplo cambios en las tasas de nacimiento, de mortalidad, migracion,
capacidad de carga o depredacion. Estas alteraciones generalmente ocurren porque se producen
cambios en los conductores ambientales o por perturbaciones antropogénicas, como la explotacion
severa. En este segundo hecho, el numero y ubicacion de los estados de equilibrio puede cambiar
(Beisner et al., 2003).

Alterar las poblaciones directamente es un camino para mover las comunidades de un estado a otro.
Esta formulacion requiere de aceptar la existencia de multiples estados de equilibrio y ubicaciones
fijas de los mismos en el espacio de estados y ademas coexistencia de los mismos. Para mover una
comunidad de un estado de equilibrio a otro es necesario ejercer una perturbacion grande para sacar
al sistema del dominio de atraccion del estado de equilibrio original y pasar al dominio de atraccion
de otro estado de equilibrio. Dentro de este otro dominio se espera que la comunidad persista a
menos que otra perturbacion grande la afecte.

En el proceso de reduccion de una poblacion hasta alcanzar el dominio de atraccion del menor
estado de equilibrio estable con abundancia no nula, seguramente se habra pasado por tasas de
mortalidad superiores a la tasa de nacimiento. La poblacion puede perder la capacidad de
compensar las muertes y una nueva perturbacion que mueva al estado fuera de este ultimo dominio
de atraccion estable puede causar la extincion.

La literatura clasica de ecosistemas, sobre estados estables se concentra en cambios de parametros
dentro de la comunidad. Cambios en estos parametros producen que la comunidad evolucione de
un estado a otro (Scheffer et al., 2001). En esta perspectiva se asume que el medio ambiente es
constante y los cambios se deben solo a modificaciones de ciertos parametros. Dentro de esta
perspectiva se ubica la Biologia Pesquera clasica.

Pero una nueva perspectiva basada en mirar los ecosistemas como un todo, ha tomado auge desde
finales del siglo XX y comienzo de este siglo, y es diferente de la vision tradicional, pues se asume
que el ecosistema cambia ante perturbaciones, y los potenciales estados de equilibrio pueden no
estar presentes en todo momento. Por otro lado, la tradicional vision monoespecifica de evaluacion
de recursos necesita ser revisada, pues se requiere ahora de incorporar datos e informacion
ecosistémica.

En los modelos matematicos una cantidad puede ser tratada como parametro o como variable. Estas
formulaciones diferentes son clave para obtener una comprension adecuada. En todo modelo
dindmico lo primero que hay que hacer es identificar las variables de estado y su relacion de
dependencia. En la practica al examinar el proceso dinamico, se identifican variables a cantidades
que varian “rapidamente” y parametros a cantidades que son independientes o estan sujetas a
variaciones muy leves.

Si las tasas de mortalidad se modifican, esto puede mover a la poblacion de un estado estable a
otro. Las tasas de mortalidad pueden cambiar como respuesta a cambios en el estado de la
comunidad, pero el hombre al explotar un recurso podria accionar para modificar estas tasas
procurando mantenerlas aproximadamente constantes. Puede ser que esto no sea posible en la
practica (requiere de conocer las tasas de mortalidad natural por edad), pero la perspectiva
ecosistémica requiere que esto ocurra. En esta Tesis se discutird sobre este tema. De esta manera
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los estudios a nivel individual, poblacional y de comunidades dentro de un ecosistema, serviran
para la conservacion de los recursos que contiene este ultimo.

Tener en cuenta que la perspectiva sobre los estados de equilibrios (sostenibles biolégicamente
hablando) determina el tipo supuestos en el modelo matematico y los puntos bioldgicos de
referencia y los indicadores de sostenibilidad que se utilicen. Caddy (1995) se plantea sobre la
necesidad de un cambio de paradigma en la consideracion de los estados de equilibrio, en Biologia
Pesquera. Observar que métodos clasicos como el rendimiento por recluta (Beverton y Holt, 1957 y
Thompson y Bell, 1934) y el analisis de biomasa desovante por recluta (Goodyear, 1977; Sheperd ,
1982), Sissenwine y Sheperd (1987), Gabriel (1985); Gabriel et al. (1989) y otros) no evaliian
realmente la productividad poblacional vs las muertes de los individuos, en un proceso de
estabilizacion. Los puntos bioldgicos de referencia que surgen de estos métodos (Caddy y Mahon,
1995) resultan asi insuficientes para evaluar la sostenibilidad bioldgica. Otros puntos bioldgicos de
referencia como una biomasa desovante minima respecto de la biomasa desovante “virgen”, en
general no son determinados teniendo en cuenta la capacidad reproductiva, las caracteristicas del
ciclo de vida ni la explotacién. En general estos valores minimos se establecen por comparacioén
con especies “similares” de otros lugares, donde se han encontrado valores empiricos de colapso
(Caddy y Mahon, 1995; Mace y Sissenwine, 1993; Mace, 1994). Las tasas de mortalidad derivadas
no son asi necesariamente verdaderas tasas de mortalidad por pesca sostenibles y por lo tanto
pueden llevar a la sobreexplotacion de un recurso pesquero particular. Ademas se agrega que un
analisis de sostenibilidad biologica debe involucrar la capacidad reproductiva, el ciclo de vida, la
estructura poblacional y el impacto de la explotacion sobre cada clase de edad, en el largo plazo.
Pero también no deberia estar condicionado a parametros estimados con gran incertidumbre en el
verdadero valor, como lo son las tasas instantaneas de mortalidad natural por edad, ya que esto
puede desvirtuar completamente el analisis. Tampoco debiera estar basado en tasas instantaneas de
mortalidad por pesca, ya que la tasa instantanea de mortalidad por pesca se define como la
diferencia entre la tasa instantdnea de mortalidad total y la tasa instantanea de mortalidad natural.
Este tema sera tratado en esta Tesis.

Los conceptos desarrollados en los puntos anteriores deben considerarse integralmente para el
desarrollo de indicadores de sostenibilidad bioldgica y los mismos dependen, entonces, de la vision
humana del sistema.

1.7 Indicadores de sostenibilidad biolégica de primer orden

La complejidad y la multidimension de la sostenibilidad hacen necesario resumir de manera clara el
proceso, en los llamados indicadores. Un indicador es una variable cuantitativa que nos permite
evaluar una tendencia que no es facilmente detectable. Se pretende que los indicadores que se
utilicen sean sensibles a los cambios en el tiempo, sean sencillos y no ambiguos, que presenten
valores umbrales, sean robustos e integradores. Los indicadores deben ser derivados del concepto
de sostenibilidad biologica. No existen indicadores generales, sino que deben construirse para el
caso de estudio. Los indicadores deben ser pertinentes, esto es, ser importantes para medir o
evaluar la sostenibilidad bioldgica. La correcta eleccion de los indicadores depende de la capacidad
de comprension del funcionamiento del sistema.
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El equilibrio bioldgico, para una poblacion estructurada, se logra cuando la poblacion alcanza
numeros de ejemplares por edad estable (y asi una estructura de edades estable), y la capacidad de
respuesta a variaciones ambientales y perturbaciones permite que la poblacion compense en el
corto plazo cualquier variacién en el nimero de ejemplares.

Para una poblacion estructurada hay ciertos aspectos bioldgicos a tener en cuenta como indicadores
del estado poblacional. Estos indicadores seran denominados indicadores de sostenibilidad
biologica de primer orden (Aubone, 2003):

a) La biomasa total

b) La biomasa reproductiva o biomasa desovante

¢) Los pesos medios por edad

d) El numero de ejemplares por clase de edad o estadio.

e) La estructura de edades o estadios.

f) Fecundidad, proporciéon de sexos, areas de puesta, nimero de puestas, probabilidad de
supervivencia de ovocitos, edad o longitud de primera madurez, pesos medios de las
hembras desovantes, y otros parametros reproductivos.

g) Edad media de las hembras desovantes.

h) El reclutamiento a la poblacion.

Estos indicadores adquieren estabilidad en una situacion biologicamente sostenible (en valores no
nulos).

Estos indicadores deben ser considerados en forma conjunta, para una poblacion estructurada, pues
la estabilidad en un lapso de algunos no garantiza la estabilidad de todos ellos. Cualquier tendencia
observada en alguno de estos indicadores debe ser tomada como alerta de inestabilidad. Por
supuesto la vision temporal finita del hombre limita el uso de estos indicadores, y debe tenerse en
cuenta para la correcta interpretacion. Estos indicadores, para ser medidos, requieren del desarrollo
de un modelo de dinamica de poblaciones, que permita la estimacion absoluta de abundancia. La
capacidad de seguimiento en el tiempo de los valores de los mismos, como la calidad de las
estimaciones, especialmente de abundancia, que como ya se dijo suele ser problematica; definiran
que tan importantes o no pueden ser estos indicadores.

Todos los valores de estos indicadores se ven afectados por la explotacion. La explotacion no debe
producir que estos indicadores tomen valores mas allad de un cierto limite considerado umbral de
sostenibilidad bioldgica. Estos limites son llamados puntos biologicos de referencia limite. Estos
limites a su vez inducen limites a la explotacion.

La sobreexplotacion perturba la dindmica poblacional provocando una inestabilidad en los valores
de los indicadores antes mencionados.

El analisis de equilibrios requiere de estudios relativos a la productividad poblacional en términos
de reposicion de ejemplares. Ademas, el planteo de un equilibrio dptimo en el sentido de maximo
rendimiento no necesariamente es Optimo en biomasa o reclutamiento. Es asi que la poblacion
puede desarrollarse hacia un estado bueno en rendimiento, pero inclusive, aunque pueda
considerarse bioldgicamente sostenible, ese estado puede ser un estado proximo al umbral de
sostenibilidad biologica. Esto puede generar una situacion de riesgo bioldgico, que tal vez
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convenga evitar. ;Qué es lo mejor? Esto dependera de criterios bio-econéomicos y de la estabilidad
de otros factores, como los ambientales o del ecosistema todo, y de la evaluacién de la
incertidumbre que exista.

Toda poblacion requiere de auto compensacion en el numero de ejemplares, en el balance
nacimientos-supervivencia-muertes esta la clave para persistir a través del tiempo. La idea de que
el hombre puede explotar un recurso natural bioldgico y el mismo compensa esas muertes extras, es
la base tedrica de la explotacion sostenible. Pero esta idea debe ser corroborada en el campo y la

explotacion controlada para mantenerla en los limites que impone la naturaleza.

Cualquier indicador de sostenibilidad bioldgica que se desarrolle debiera servir para el manejo
pesquero. Los tradicionales puntos biologicos de referencia (Caddy y Mahon, 1995) basados en la
abundancia, con sus limites, pueden verse como indicadores del estado de un recurso pesquero y
condiciones limites de seguridad biologica. Pero no son indicadores de sostenibilidad biologica.

La explotacion debiera ser adaptativa a cambios en los parametros bioldgicos, para poder garantizar
una estabilidad de las probabilidades de supervivencia por edad (perspectiva ecosistémica). El
hombre con su accionar puede mantener aproximadamente constantes las probabilidades de
supervivencia: estrategia de explotacion adaptativa (ver Capitulo 6). Esto permite la modelizacion
y realizar inferencias sobre el futuro de la dindmica poblacional. Una variaciéon de la biomasa y
modificacion de la estructura de edades, es probable que influya produciendo cambios en las
probabilidades de supervivencia por edad. Si la estrategia de explotacion no es adaptativa, es dificil
poder proyectar la evolucion poblacional a largo plazo, ya que los cambios en las probabilidades de
supervivencia seran incontrolables.

Determinar cuando existe sobreexplotacion es importantisimo para el manejo del recurso natural.
La pregunta es: ;cuando un nivel de extraccion es excesivo?. La respuesta comun a esto es “cuando
la captura excede el nivel 6ptimo”. La tasa de mortalidad por captura 6ptima se especifica como la
tasa correspondiente al rendimiento maximo sostenible, o renta maxima sostenible, o rendimiento
de maximo descuento, o cualquier otro valor que maximice alguna funcion objeto especificada. El
concepto de rendimiento maximo sostenible involucra un estado de equilibrio poblacional (estable).
Y se estd asumiendo la existencia de un Optimo para los rendimientos. Este concepto esta
actualmente muy cuestionado. Puede plantearse una alternativa con la explotacion: estados
multiples de equilibrio, donde el sistema busca estabilizarse en diferentes estados, dependiendo de
la perturbacion ejercida, e inclusive pueden ocurrir bifurcaciones en la dinamica poblacional de
impacto grave o persistente. La determinacion de un equilibrio determinado (6ptimo para la
captura) no parece posible en la practica, en un ambiente cambiante.

Es dificil probar la existencia de estados multiples de equilibrio en sistemas naturales, pero por
ejemplo Thompson (1993) da una tabla donde muestra algunas poblaciones de peces que sugieren
exhibir dicho comportamiento. Para estos ejemplos, luego de una seria declinacion en el nimero de
ejemplares, una reduccion de las tasas de mortalidad por pesca no implicd una recuperacion a los
niveles historicos.

En la teoria de equilibrios multiples, la sobreexplotacion puede definirse como cualquier nivel de
captura que causa que la poblacion disminuya en niimero de ejemplares por debajo de un nivel de
no retorno al estado de equilibrio anterior. Como caso sencillo esto contempla el colapso biologico.
Esto esta implicito en la Guidelines for Fishery Management (50 CFR, Part 602) de la NOAA
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(U.S. National Oceanic and Atmospheric Administration) que expresa: "sobrepesca es un nivel de
tasa de mortalidad por pesca que en el largo plazo pone en peligro la capacidad de un efectivo
pesquero de producir un rendimiento maximo con base de continuidad". Observar que el objeto es
la capacidad de productividad a largo plazo y no en si el rendimiento maximo sostenible.

Thompson (1993) expresa que este punto de vista de la sobrepesca tiene el problema que ninguno
de los modelos cuantitativos comunmente usados para evaluacion de recursos pesqueros, exhibe un
limite o umbral por el cual la poblacion se mueve de un estado sostenible a la inevitable extincion.
Aunque la referencia es antigua, actualmente sigue ocurriendo lo mismo. En este trabajo de Tesis
justamente se estudia el problema de un umbral de sostenibildad biologica asociado a la
disminucion de las probabilidades de supervivencia por edad, y la manera cuantitativa de evaluarlo.
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Capitulo 2

El analisis de estabilidad de poblaciones estructuradas por
edades

2.1 Introduccion

Es importante contar con indicadores de sostenibilidad bioldgica que no dependan del estado actual
del recurso, ni de la estimacion de abundancia absoluta ante la incertidumbre en el diagndstico, que
contemplen la capacidad reproductiva y las mortalidades y que se inscriban dentro de la perspectiva
de que la pesca perturba todo el ecosistema, y los cambios pueden ser irreversibles. Entonces, el
conocimiento historico (pesquero principalmente) debe tenerse en cuenta con reservas, y la
investigacion biologica (reproductiva y reclutamiento, principalmente) adquiere suma importancia.
La definicion de indicadores ergddicos de sostenibilidad bioldgica, requiere del planteo de
condiciones necesarias de estabilidad.

Supongamos que la poblacion estructurada alcanzo un equilibrio entre biomasa de reproductores y
nimero medio de reclutas (hijos). Esto es, en un entorno del equilibrio, pequefias variaciones de la
biomasa de reproductores modifican poco el nimero de reclutas esperado, y las variaciones del
reclutamiento son principalmente debido a variaciones naturales y no por la variacion de la
biomasa de reproductores.

La explotacion tiende a eliminar los ejemplares mas grandes de cada edad, alterando la
composicion por edades de la biomasa de reproductores primero y luego afectando al
reclutamiento. Al ser perturbado el estado poblacional, la poblacion puede alcanzar un nuevo
estado de equilibrio, bajo ciertas condiciones. En todos los casos, la pesca cambiante (sin control)
no permitird garantizar un estado de equilibrio no nulo. Es necesario fijar una estrategia de
mortalidad por pesca (que no necesariamente debe ser constante) que a mediano o largo plazo
permita a la poblacidn estabilizarse en un estado que permita la explotacion sostenible.
Consideraremos aqui probabilidades de supervivencia constantes por edad, para todo instante
futuro. Esto no implica tasas instantaneas de mortalidad por pesca constantes.

No se supondra ninguna funcion de reclutamiento particular. Si se considerara una funcion general
no restrictiva que representa el aporte de reclutas de cada edad en cada tiempo. Esta funcion
general de reclutamiento no presupone ningtin tipo de compensacion, lo que permite el desarrollo
de una teoria general.

Supondremos que la poblacion tiene capacidad de estabilizacion limitada, en el siguiente sentido:

Ny : Ny =N
=1 Lim,_, —3L L -0
Wl (tim R o)

Lim,_,,,

Esto es, la tasa discreta de variacion del nimero total de individuos en la poblacion N, tiende a

cero cuando el tiempo transcurre.
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Este ultimo supuesto no es muy restrictivo, ya que involucra, como caso particular, la extincion, la
estabilizacion de abundancia (convergencia) e incluso casos de crecimiento ilimitado de la misma.
No se supondra conocido ningun estado de equilibrio bajo explotacion.

El mantener probabilidades de supervivencia constantes en el tiempo y el asumir que la poblacion
se adaptard al medio en esta situacion, para lograr una tasa discreta de crecimiento poblacional
igual a cero a largo plazo, nos permitira concluir sin muchos supuestos adicionales, que existira una
estructura estable de edades, hacia la cual la estructura poblacional converge en el largo plazo. Se
verd que la estructura estable de edades s6lo depende de las probabilidades de supervivencia por
edad.

2.2 Estabilidad de la estructura de edades

Consideremos una poblacion estructurada por edades. Esto es, una poblacion donde los eventos
reproductivos se dan peridodicamente y varias cohortes conviven. También consideremos a la
unidad de tiempo como un periodo inter-reproductivo. Sea N,, el nimero de reclutas (namero de

individuos de edad 1) en el tiempo ¢, N;, el nimero de ejemplares de edad i en el instante ¢, para

i=Lk+,y N;= 2N, el nimero total de ejemplares en la poblacion en el instante . k+ es el
i=Lk+

grupo de individuos de edades mayores o iguales a & .

Las ecuaciones de la dinamica poblacional son:

Nl,t+1 = ¢(w(z))N[ 5
Ni+1,t+1 = Ni,t Digts i=Lk-2,y

Nk+,t+l = Nk—l,t Piay t+ Nk+,t Pity -

Donde se asume que ¢:(0,)* > R,, es una funcién continua de la estructura de edades

N, . . .
@y = (030, 5.0, ) CON @, = N—” para i=Lk+,y p;, eslaprobabilidad de supervivencia de
t

los individuos de edad i en el tiempo ¢.
Como ejemplos; si la funcion ¢ es lineal, esto es ¢(@,))= > m; @;, , con m; conocido, entonces el
i=lLk+

modelo reduce a un modelo matricial lineal (Caswell, 2001).

Pero si ¢(@,))= % m(@,) @;, , para i=1,k+ el modelo es un modelo matricial cuasi-lineal
i=Lk+

Ny = A@)) Ngy - Aqui Ny =(Ny;,Nyyses Niy ) €5 €l vector de estado en el tiempo .
Pero en general, los coeficientes m,,(como los m;) son desconocidos y los coeficientes m;,,

dependen de parametros biologicos, que si se explicitan, deben asumirse convergentes cuando la
estructura de edades converge.
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Teorema 2.1 (Teorema Ergédico de Estabilidad)

Si las probabilidades de supervivencia por edad p,, >0, i=1k+, se mantienen constantes (esto

N .
es, Vtip;=p;,)y N;H -1, cuando ¢t e, N, =9(e,)N,, con ¢:(0,) - R, una funcion
t

continua, para la cual ¢(w)=w,,donde w=w, (1, p,, p;pys-. I1 p;» I1 P;—),cON
=Lk-2" i=lk-l 1= ey
1
w = T y  pi.<l. Observar que ||gg||l =1, vy
l+p+ppp+..+ 11 p;+ 11 p;
j=Lk-2 jelk-1 1=y

Vi=Lk+:w; >0.
Sino se considera el grupo &+ , basta poner p,, =0 en las férmulas anteriores.
Para las edades 2 al grupo k+la dindmica queda descripta por: N, =N, p;, i=1Lk-2,

1

Nits1 =N Pkt ¥ Nyt Dics - Entonces Wy —> @, cuando ¢ — .

Prueba/

La estructura de edades en el tiempo ¢ verifica "a)(l)”1 =1. Notemos que, por las ecuaciones de la

dinamica:
Ny _ Nl,t+1 + Yy Ni,t+1 :(P(w(t))'F 5 N,‘,; Pi
Nt N; i=2,k+ N; i=1k+ N;
N,

Asi, resulta que 1=, + X @, p; v (usando que ||a)(t+1)||1 =1), luego, la dindmica de la
i=1,k+ t+1

estructura de edades queda descripta por:

N,
N,

N,
=2 o,(-p)+ Za)i,tpi(l_Nt )

N,
L+l
@441 = = ¢(w(t))
N, 4l i=Lk+ i=Lk+ +1

t+1

N, .
Oy =W P+ O P; (-1, para i=1,k-2
(+1

—_ Nt
y Oy 111 = Op_y 4 Py + Oy Piw F(Op_yy Dioy + Oy Pi (———1)
t+1

Comentario

. N,
Por lo tanto, considerando que —

—1, cuando ¢—> podemos generar un modelo discreto
t+1

“aproximado”, para la estructura de edades:

i +

Wy = -—%wi’t (I-p)

Giy1141 = By Di i=Lk-2
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Bp iy = Opo1y Pi—t T Opiy Py

Para este ultimo modelo, la dinamica de la estructura de edades se describe totalmente, ya que
resulta ser un modelo matricial lineal, con la matriz de transferencia constante, no negativa, y
primitiva.

La matriz de proyeccion asociada 4 transforma vectores no negativos de norma igual a 1 (en

|| ||l ) en vectores no negativos de la misma norma, y por el Teorema de Perron-Frobenious, esta

matriz tiene asociado al autovalor maximo, un autovector positivo. Por lo tanto el radio espectral de
dicha matriz es menor o igual que 1. Veamos que el autovalor maximo es igual a 1. Con este
resultado se asegura la convergencia de la sucesion de estructuras de edades generada por el
modelo matricial, y por lo tanto de la sucesion de estructuras del modelo aproximado considerado.

Para ello, veamos que el siguiente sistema de ecuaciones en @;, i=1,k+ tiene Unica solucion y

encontrémosla:

@ = Yo (1-p;)
i=lLk+

@y =0 p;, i=1k=2

P4

,donde p,, <1.

Opey = Wy -p
k+

Reescribiendo se tiene que @, =@, I p;,para i=2k-1
j=Li-1

Y o,=0 II p; o y puesto que debe ser |||, =1, se obtiene que
Jk T = pyy

1
l=o, (+p+ppy+t I pi+ I pi—) Y
=2 i=lk-l 1=y

1
o =1/(1+p +ppy+.+ Il pi+ II pi—)
i=1k—2 i=Lk-1 1= ppy

y asi se calculan de manera unica todos los @;, i=1,k+. El vector w=(@,,®,,..,o,,) se llamara

estructura estable de edades. Notar que so6lo depende de las probabilidades de supervivencia por
edad.

Notar que este vector @, verifica =1, w.(1- p,)=w, y es el Ginico vector positivo con estas
1 i P 1
i=lLk+

condiciones por ser 4 una matriz primitiva y el Teorema de Perron-Frobenious. Por hipdtesis se
tiene que @(w) =, .

Se debe probar que @, — @, cuando ¢ — . Veamos que ocurre con cada componente,
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N .
W1 =W =Wy Digy N —= @, = (O, ~ O )Py + (=D, piy, i=2k-2
t+1 t+1
. N,
Luego para la edad 2: |a)2!Hl —a)2| < |a)1![ —a)1|p1 + I -1, p;,
t+1
N,
Para la edad 3: |a)3’,+1 —a)3| < |a)2!, —a)2|p2 +—=—"—=1 @, p,
Esto se puede seguir hasta la edad & -1:
Nt
O 1041~ wk—1| = |wk—2,t - wk—2|pk—2 TN @5, P

N,

Observar que

—1‘0)” p; —0,cuando ¢t oo,y i=Lk+.
t+1

Para el grupo de edades & +:

Nt
Opip1 = O = ( Oy Dioy + Opyy P ) —— — (@41 Djoy + Dp Py ) =
t+1

Nt t

N N
=(Op_1y = D) Piar —+( D@y Py H( Dy — O ) Dy —+( D@, Py

Nt+1 t+1 Nt+1 t+1
Y en definitiva puede ponerse:

Oy i1 — Oy = (B = Op ) Py +( By y — O )pir A, ,cON A, =0 cuando ¢ —> oo .

Entonces Y |w,-,,+1 —wl-|s > |wl-,[—a),-|pl- +E, (1),con E, -0 cuando ¢ —> .
i=2,k+ i=Lk+

Paralaedad 1: @, — o = 9(®,) ]\][Vz .
t

+1

N _
N,
Nz+1 Nt+l -p
Pero  ¢(a,) =i IZIJH ; ,( N —p))=<®y,B, >, con B, = N, 2 1. Y resulta
=1, t
Nl+1
N, P+
1-p
cuando t — oo, donde S = ~h
1= pp,

B> B,

Puede escribirse (@) =< @, B, —B>+<@,,B> (aqui <> indica el producto interno

canodnico en R*). Sea w el vector estructura estable de edades.
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N N
Luego @, -@ = ¢’(w(z))N—t -0 = p(a,)) — (@) +(

t
t+1 N t+1

-Deg(®,) (2), considerando que

p(w) =, ; luego resulta: @(@,)) - P(@) =< @, - @,f>+<a(),B,—F> y de (2) se obtiene:

|a)1,t+l —a)l|s _ 1% |w,4,t —a)i|(1—p,-)+At (3), con A, >0 cuando t—> ya que {w(t)}teN es una
i=1k+

Nt

sucesion acotaday f,) — 0, cuando 1 >,y —1 cuando ¢t —eo.

t+1

Se puede obtener:

)y |wi,t+1 —60,-|pl- < X |wi,t+l _wi| <X |wi,t _wi|pi +E,
i=2,k+ i=2,k+ i=1k+

y poniendo

|a)u+1 —a)1|p1 <y |a)l.,t —a),.|(1—p,.)p1 +A', ,con A',— 0 cuando ¢ — , se tiene que
i=lk+
> |a),.!t+1 —a),.|pl. < ¥ |w,.![ —a)l.|(pl. +(1-p;)p))+E',,con E',—0 cuando ¢ — .
i=1,k+ i=l,k+

Y finalmente de esta tltima desigualdad:

Min{p;.i =Lk +}|@., - m||l < Max{p, + (1= p))p.i =Lk o, - m||l +E|

Sea K =Max{p,+(1—p,)p,i=lLk+}<1. Sea a=Min{p,,i=1,k+}>0. Puede probarse que

||a)(,+l) - w"1 — 0, cuando ¢ — o, usando el Lema 2.0.¢

Lema 2.0

Supongamos que {X,}_,, tal que 0<aX, <KX, +¢, con 0<a, 0<K<Il y & —0 cuando

t—>c.Sea X, >0. Entonces X, -0, cuando ¢t —> .

Prueba/

0<aX,, <K"X,+ E;K-’th,l,j. Ve>0, existe tye N: Vi>t, (t=ty+h, para algin ©>0):
Jj=0,h—1

le,|<€a/2L), L= YK’ <o. Porotro lado 31, € N tal que V=1 (t=t +h, para algn h>0) es
J=0,00

K"X 4 <€a/2. Recordar que V¢:X,>0. Luego combinando estos resultados, V7 +h > Maxity. 1, },

es 0<X,,<e.Asi X, >0,cuando t > oo .¢
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Comentarios

Como se observa, la estructura estable de edades no depende de la estructura de edades inicial ni
del proceso de nacimientos. S6lo depende de las probabilidades de supervivencia de los ejemplares
de una edad a la siguiente.

La relacion entre los reclutas y padres se asume que es Ny, =¢(@,)) N,. La funcion ¢ puede

considerarse dependiente también de otros parametros y variables como parametros reproductivos
o variables ambientales. Para el resultado del Teorema, sélo interesa la continuidad respecto de la
estructura de edades y la independencia de la abundancia poblacional. Pedir dicha continuidad es
natural pensando en que se espera que una funcion de reclutamiento sea continua en sus
argumentos.

La condicién ¢(w) =@, es una condicion deseable si se busca la convergencia de la estructura de
edades con el tiempo, ya que en este caso, ¢(@,) — @(®), cuando ¢ — oo (por la continuidad de la
funcién ¢). Por otro lado, si ¢(w)=w, se asegura la convergencia de la estructura de edades al
vector @, tal que ¢(w) =, .

Para el Teorema 2.1 no se considera incluido el caso de dependencia de los m;, de la abundancia,
esto es, m;, =m;,(N(,) . El problema en estos casos, es que la abundancia puede variar dependiendo

de otros factores (bioldgicos y ambientales) y la estructura de edades poblacional puede no mostrar

dependencia de estos factores. Es por ello que una dependencia de los m; , del vector de estado (en

esencia de la abundancia), produce en principio, la necesidad de una hipdtesis de estabilidad en la
abundancia para obtener la estabilidad de la estructura poblacional, y esto requiere de ser analizado
particularmente (Teorema de Extension).

Corolario

Con el supuesto adicional de que N, —» N, cuando ¢ — oo, resulta: N,, - N,_,, cuando 7 —oo.

1,009

Esto es, el vector de estado N, converge fuerte a un vector de estado de equilibrio N, .¢

Veamos ahora una extension del Teorema anterior que permite incorporar funciones de
reclutamiento como las de Beverton y Holt, o las de Ricker, entre otras.

Teorema 2.2 (Extension del Teorema 2.1)

N, ,
Reemplazando N;H — 1, cuando ¢ —e,por N, > N_, cuando ¢ — «, en el Teorema 2.1, podrian
t

incorporarse funciones de reclutamiento en que N, ,,; = ¢(@,),N,)N,, asumiendo la continuidad de
¢ ahora respecto de (@,N,) y @ =@(w,N.,),y se obtendrian los mismos resultados del Teorema

2.1, y también del Corolario.
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Observacion: puede ser que la funcién ¢ dependa de ciertos pardmetros bioldgicos que notaremos ¢y, en

cada tiempo ¢ . Se requerird en este caso que ¢,y converja, cuando la estructura de edades converge.

Prueba/
Es andloga a la demostracion del Teorema 2.1, teniendo en cuenta que si N, — N,,, resulta que

N,
2+l 51, cuando £ —> o .¢

t

Aunque exista una estructura estable de edades la poblacion tiene una capacidad de reproducirse y
crecer limitada. Limitada por la biologia, la manera en que se la explota y también por factores

ambientales y de competencia con otras especies.

El proceso de nacimientos y supervivencia por edad “llena” la estructura estable de edades,
formando el vector de estado poblacional en la situacion de equilibrio estable. Este “proceso de
llenado” es relativamente independiente del comportamiento asintdtico de la estructura poblacional
ya que puede existir una estructura estable de edades a la cual converja la estructura poblacional
con el tiempo, y sin embargo la poblacion tender a la extincion.

Es por ello que debe estudiarse este “llenado” de la estructura de edades y determinar condiciones

para que el mismo sea biolégicamente sostenible.
2.3 El reclutamiento

Sea N, = ¥ N;, el numero total de individuos en la poblacion en el tiempo ¢.
i=1k+

Planteamos una funcion de reclutamiento de la forma Ny ,,; = ¢(@))N, (por ejemplo caso lineal,

cuasi-lineal).

En el caso de N, =@(@y), N0 )N, (por ejemplo, funciones de Beverton y Holt; Ricker;
sigmoidea de Beverton y Holt), asumimos ademas que Lin,_,,, N; = N, .
En ambos casos se asume que ¢ es una funcion continua, ¢:(0,1)* — R, .
Las ecuaciones de la dinamica entre edades seran:
N1 =@y Np> @y )Ny s Nyp= %Ni,t
i=1k+
Ni+1,t+1 = Ni,tpi ,para i=2,k—-2

Niwunt =Ny Pra + Niwy Pier

k+ es el grupo de edades £ en adelante.
Bajo las hipotesis de los Teoremas 2.1 y 2.2 se deduce la existencia de una estructura estable de
edades para ambos casos, que se calcula:
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?= I1 pj
L+ p+pipa+oat T p,+I=01
P j=Lk=2"7 " 1-p,
. 1

i) =@;pi, 1=Lk=2'Yy O, =0 .

1=piy

Supongamos ahora que N, es el numero total de ejemplares en el equilibrio (N, #0) ; N, ., es el

numero de ejemplares de edad i, en el equilibrio; y SB, la biomasa desovante también en el

equilibrio. Observar que esto supone un estado de equilibrio biolégicamente sostenible (en el caso

de asumir Lim, ., N, =N, YV N, #0, existe un estado de equilibrio sostenible al cual la poblacion

converge). Que exista una biomasa desovante en equilibrio significa que ciertos parametros de la
biologia reproductiva se mantienen constantes.

Si

Z Oti Ni,oo ZSBOO
i=Lk+

Noo Zai wi ZSBOO
i=1k+

oy N, Ya; w;=ao SB,

i=lk+
Entonces: N ,e0 =LSB&,
20 o;
i=l,k+

Esta tltima formula describe la relacion entre el reclutamiento y la biomasa desovante en el

@
20 o,

i=lk+

equilibrio. Sobre la recta N, =a SB, con a=a(p)= , se encuentra el punto de equilibrio

(SBooaN],oo )

La pendiente de la recta de equilibrio N, =a SB, es funcidén del vector de probabilidades de

supervivencia por edad p, asi es a = a(p). También depende de los coeficientes «;, i =1,k +.

1 1

B " SBR..(p)
N, (p)

Observar que a(p)= , donde el denominador es la biomasa desovante por

recluta SBR_, en el equilibrio “que determina p”.

a; es el producto de la proporcion de hembras maduras por el peso medio de dichas hembras,

parala edad i .
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0, es el resultado de multiplicar la fecundidad relativa por el niimero de puestas por la

probabilidad de supervivencia de un ovocito a la edad 1, todo para las hembras de edad i .

2.3.1 Procesos compensatorios y no-compensatorios de reclutamiento

Se dice que el reclutamiento es compensatorio en el origen si su velocidad de variacion disminuye
al aumentar la biomasa o densidad poblacional, que se encuentra en pequeiios valores. Un proceso
compensatorio de reclutamiento puede interpretarse como una retro-alimentacion negativa que “se
opone” a la tendencia del mismo a decrecer y permite a la poblacion estabilizarse, favoreciendo el
aumento de la biomasa desovante.

Se dice que el reclutamiento es no-compensatorio en el origen cuando su velocidad de variacion
aumenta al aumentar la biomasa o densidad poblacional, que se encuentra en pequefios valores. Un
proceso de reclutamiento no-compensatorio en el origen puede mantener o agravar el estado
poblacional a pequefias abundancias o densidades, ya que tiende a “frenar” los cambios en la
misma.

Consideremos a una poblacion estructurada por edades en una situacion de equilibrio. El vector

a(p) = (@,(p),.... . (p)) es el vector estructura estable de edades que depende del vector constante
p de probabilidades de supervivencia por edad; «; es el producto de la proporcion de hembras
maduras por el peso medio de dichas hembras maduras, de la edad i .

Como m—m,cuando |p|— 0, parai=2k+.
@ (p)

& 1
y a(p) . Zai a)i Z a a)l' (p)
i=Lk i=lk+ @ (p)

resulta que:

Si @, =0, resulta que Lim o]0 a(p) =+~ . Esto es, si los individuos de edad 1 (reclutas a la

poblacion) no se reproducen, entonces a(p) no se encuentra acotado superiormente.

1
Y a @, (p)
i=Lk+ @ (p)

cambios en los ¢;, i =1,k +. Asumimos que Lim Ipll=0 a(p) = 4+ siempre. Esto es, aun en el caso

Dado que a(p)= , la variacion de p cambia el estado de equilibrio y puede producir

de que exista @, #0 para ciertos p (cierta fraccion del reclutamiento tiene capacidad de
reproducirse) en algin estado de equilibrio, a medida que disminuye |p| la poblacion pierde

totalmente su capacidad reproductiva.
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Teniendo en cuenta este hecho, es interesante saber si a(p) se encuentra acotado cuando p es un

vector de probabilidades de supervivencia por edad, considerado bioldgicamente sostenible. Este
hecho estaria asociado con una biomasa desovante minima sostenible (umbral de biomasa
desovante).

Una pregunta que puede surgir: ;jcual es la biomasa desovante minima que permite estabilizar el
reclutamiento? Dado que la sobre-explotacion tiende a aumentar los valores de las proporciones de
supervivencia, podemos reformular la pregunta: ;cudl es la mayor proporcion de supervivencia en
un estado de sostenibilidad biologica? La respuesta a este interrogante no puede darse a partir de
los valores observados de la relacion entre reclutas y biomasa desovante, a menos que la poblacion
haya colapsado, y su historia de explotacion permita observar esto. En la practica el conocimiento
de la funcién de reclutamiento medio no suele ser posible muchas veces por falta de datos. En el
caso de conocerse la misma, la compensacion de reserva puede acotarse por la derivada de dicha
funcién de reclutamiento, en el origen (perspectiva clasica). Sin embargo, los condicionamientos a
las relaciones historicas de reclutas-biomasa desovante (en peces) (Bravington et al., 1999) pueden
producir sesgos en la evaluacion de la sostenibilidad a partir de los mismos.

Teniendo en cuenta que

Niw=a(p) SBe , Njow= 26,00 Ny y SBo= Y0;@; N,
i=1,k+ i=lLk+

Proposicion 2.1

La siguiente FEcuacion Fundamental (Aubone, 2004a) debe cumplirse en una situacion de
equilibrio con biomasa no nula:

2(d;—a(p) ; @; =0

i=1,k+

Biologicamente puede considerarse que los factores que intervienen para formar 6;, aunque

afectados por la actividad de pesca, estdn acotados superiormente (si se consideran todos los

posibles estados biologicos de equilibrio), por lo que los J; estdn uniformemente acotados

superiormente.

Entonces a(p) necesariamente debe estar acotado, y de la siguiente manera (Aubone, 2004a):
Min;_y ;4 6; < a(p) < Max;—y 1, 6;

sobre las edades i tal que ¢; #0

Este resultado muestra que la mortalidad total debe estar condicionada a mantener el
reclutamiento por desovante (las proporciones de supervivencia) en cualquier estado de equilibrio
sostenible, dentro de ciertos valores, asociados a la capacidad reproductiva de la especie.
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Para una funcion de reclutamiento, con crecimiento desacelerado en el origen (compensatorio)

(tipo Beverton y Holt: N, :;% o de Ricker: N,,,, =aSB,e?% ), l1a derivada de la misma
: n :

t

. a . .
respecto de la biomasa desovante, en SB =0 (E; a , respectivamente), son cotas superiores para las

proporciones de supervivencia, respectivamente (el lector puede probar esto facilmente). Notar que

Min;_y ;+0; < a(p) < Max;_, ;,6; introduce una cota superior para las proporciones de supervivencia

dependiente de la biologia reproductiva. En este caso necesariamente debe ser a(p) < Max,, ., 6; -

Por otro lado, si la funcion de reclutamiento tiene un crecimiento acelerado en el origen (no-
. . aSB,°
compensatorio) (como para la funcién sigmoidea de Beverton y Holt: N, =——*—+; §>1), la

B+ SB,
derivada de dicha funcién en SB=0 toma el valor cero y entonces cero es una cota inferior para las
proporciones de supervivencia. Pero (3) introduce una cota inferior no nula de las proporciones de
supervivencia en situacion de equilibrio estable, dependiente de la biologia reproductiva. En este

caso necesariamente debe ser a(p) > Min,, ., 6; .

El resultado obtenido impone un limite a la compensacion de reserva cuando la misma existe,

limite que depende de la reproduccion y del proceso de reclutamiento en si.
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Lema 2.1

Si N, =g(SB)SB, con g funcion derivable y monoétona decreciente en el intervalo [0,4c), y

%(SB =0)>0 (casos funciones de Beverton y Holt y de Ricker), entonces se tiene que

dN.
M. 8, <—L(SB=0).
AX g0 9; dSB( )
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Prueba/

N, , dN dg
=—L=9(SB)< g(0), para algin SB, pero —L(SB)=—=-(SB)SB+ g(SB), por lo e
a(p) B g(SB)=<g(0), p gu p dSB( ) dSB( ) g(SB), p qu

g(O):%(SB:O).ASi a(p)S%(SB:O) paratodo p=0.

dN,
dSB
por ser Lim,_,a(p)=+= ,y a(p)una funcion continua para p =0, existira un estado de

En este caso que se analiza, debe ser Max,, ., J; < %(SB =0), ya que si Max, 6 > (SB=0),

equilibrio tal que Max, ., 6 > a(p) > %(SB =0), lo cual es un absurdo. ¢

Podemos concluir que la compensacion de reserva (maxima proporciéon de supervivencia en un

estado de equilibrio biologicamente sostenible posible), es menor o igual a Max, ., d; y de

considerarse una funcion de reclutamiento de la forma N, =g(SB)SB, con g funcién derivable y
. . dN, dN,
monotona decreciente, se cumple Max, ., 6; < dS—B(SB =0) (recordar que dS—B(SB =0) fue

postulada como estimador de la compensacion de reserva).
Tener en cuenta que (3) es una condicion necesaria para la sostenibilidad biologica para cualquier
tipo de procesos de reclutamiento (compensatorios, no-compensatorios u otros).

2.4 Condiciones de sostenibilidad: la estructura de edades y la estabilidad biolégica. Factor
compensatorio maximo

Todos los individuos en una poblacion bajo explotacion, nacen, crecen y mueren, y en esta rutina
tiene curso la reposicion poblacional.

En peces, la composicion de edades de la biomasa desovante y el tamafio poblacional tienen un
efecto sobre el reclutamiento que no ha recibido mucha atencién por los cientificos pesqueros
(Marteinsdottir and Thorarinsson, 1998; Aubone, 2004 a y b). En el trabajo sobre el herring
(Clupea harengus) “arenque” de Lambert (1990) se informa sobre reclutamientos mejores que el
promedio cuando la estructura de edades de la biomasa desovante ha tenido mas de un modo. La
estructura de edades de la biomasa desovante es importante si las diferentes clases de edades
contribuyen en forma diferenciada a la reproduccion. La desigual contribucion de cada clase de
edad puede influir en un nimero diferenciado de hijos producidos por cada edad, con supervivencia
variable de los huevos y larvas, de acuerdo a condiciones bioldgicas diferentes de los mismos
(Hislop, 1988; Solemdal et al., 1995; Marteinsdottir and Steinarsson, 1998).

Marteinsdottir y Thorarinsson (1998) han mostrado resultados sobre el bacalao de Islandia (Gadus
morhua) donde la diversidad de edades ha sido una componente importante en modelos reclutas-
biomasa desovante, y donde uno de los objetivos biologicos del manejo pesquero ha sido mantener
alta la edad media en la biomasa desovante. En algunas especies, la primera vez que se reproducen
los individuos es en general menos “exitosa”, que cuando ya se han reproducido varias veces. La
experiencia demuestra que las poblaciones que muestran una estructura de desovantes balanceada
pueden tener una tasa intrinseca de crecimiento mayor que aquellas en que la estructura es sesgada
hacia los juveniles.
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Para algunas poblaciones de peces, los peces mas grandes producen la mayor cantidad de huevos y
larvas, y a su vez los mismos tienen la mayor probabilidad de sobrevivir. Hay mucha informacion
sobre esto para el “striped bass” (Marone saxatilis) de la bahia de Chesapeake, por ejemplo. Para
este recurso pesquero la discusion se centra sobre la necesidad de desarrollar un plan de manejo de
la pesqueria que contemple la abundancia de los peces mas viejos, para permitir que la poblacion
tenga la capacidad de resistir a variaciones, especialmente de bajas en el reclutamiento.

Para que una poblacion persista en el tiempo, en un nivel dado, es necesario que el reclutamiento
sea capaz de reemplazar los individuos que mueren por razones naturales o por la explotacion a lo
largo de la vida.

Supongamos que las probabilidades de supervivencia por edad ( p;, i =1,k + ) son constantes y que

existe un equilibrio asintoticamente estable bajo ésta condicion.
2.4.1 La funcion general de reclutamiento

Sea en forma general, N,,,, = »m;, N,, la funcién de reclutamiento, donde S =sup, m;, <oo.
i=Lk+

Estos supremos se toman sobre todas las situaciones biologicas-ambientales posibles.

Se supone que S, <1y B,,..05 <1, para <k, donde / es la maxima edad correspondiente a

individuos juveniles.
Como ejemplo, notar que

ao; ., .
N;;,con m;, = “_ para la funcion de reclutamiento de Beverton y

aal—’,
L. Nl,t+1 = X ,B+SB
t

i-tk+ B+ SB,

2. Nyy= Yae P a;, N;,,con m;, = ae PSE a;,, para la funcion de Ricker
i=lk+

aSB e, aSB ™ q, e
3. Nyu= X ——5=N,,,con m, =————== para la funcién sigmoidea de Beverton
| i=Lk+ [+ SB, ’ ’ [+ SB/
y Holt, 6 >0
Notar que m,;, =4;,a;,, por lo que para la funcién de Beverton y Holt: §;, = 7 aSB ; y para la
5 5 > § + t
aSB’!

funcién de Ricker: &,, =ae % | y para la funcion sigmoidea de Beverton y Holt: &, = BB
’ ’ + SB,

En estos tres ejemplos puede observarse que o;, queda sélo dependiendo del tiempo ¢ (via la

biomasa desovante) y no de la edad. Podemos observar asi que estas funciones de reclutamiento

particulares son casos especiales de la funcion de reclutamiento general N,, ., = > m;, N;, . Pero
i=1k+

por otro lado, observamos que los &;, para las funciones de reclutamiento de Beverton y Holt y de

Ricker, son decrecientes en funcion de la biomasa desovante. En el caso de la funcion sigmoidea
de Beverton y Holt, estos coeficientes pueden ser crecientes o decrecientes, dependiendo del valor

de & (1=6: decreciente; 1< : creciente).
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Para estos casos especiales, la dependencia de 6;, solo del tiempo puede interpretarse como que

existe la capacidad poblacional de compensar las variaciones naturales en la fecundidad relativa,
numero de puestas y probabilidad de supervivencia de los ovocitos entre edades, de manera que los

6;, permanezcan constantes respecto de la edad. Esto presume una adaptabilidad instantanea

previsora (del tiempo ¢ al 7+1) de la poblacion. Tal vez este comportamiento puede comprenderse
mejor si el medio-ambiente es suficientemente estable. De cualquier manera, la existencia de un
estado de equilibrio poblacional, permite pensar que el mismo existe dentro de un ambiente de
estabilidad de la comunidad y del ecosistema.

Consideremos ahora a una poblacion estructurada en un estado de equilibrio estable.
Definiciones

Sea P, el numero de descendientes esperados del reclutamiento N, ., en todo su ciclo de vida, en
el estado de equilibrio que define p.

Es facil obtener:

Po=N_ ¥ m 2P
izt @(p)

Donde m; se interpreta como valores en el largo plazo (en equilibrio). Los valores m; se

consideran no conocidos en general.

Llamaremos factor compensatorio en el estado de equilibrio a:

CR(p)= % m 2D
i=th+ @& (p)

y numero reproductivo neto (Cushing and Zhou, 1995; Caswell, 2001) a

P
=—= =@ CR
v(p) N )

oo

Es fécil ver que en un estado de equilibrio debe ser N, CR=N,, (CR=1), por lo que se tiene

y(p)=w(p) (y P, :NLm)-

Llamaremos a ¢(p)= Y ﬁi% , factor compensatorio maximo.
=Lk+ O (p

El factor compensatorio mide el nimero de descendientes totales esperado por recluta, en el estado

de equilibrio definido por p. El factor compensatorio maximo mide el nimero de descendientes

por recluta esperado, en la situacion biologica de equilibrio mas favorable para el reclutamiento. En
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una situacion biologica sostenible, el factor compensatorio maximo debe ser ¢(p)>1, pero este
factor compensatorio maximo como funcion de p, toma valores entre f, y +~. Si f, <1,

entonces la poblacion puede extinguirse, si las probabilidades de supervivencia son suficientemente

pequeias. Analicemos esto.
2.5 El Problema de Equilibrio Extremo (PEE)

2.5.1 El vector p de probabilidades de supervivencia por edad y la sostenibilidad biolégica

Sean p=(p,pyssDis) Y Pm=(pl", P35 ... i) - Pondremos p>p, & Vi:p; > p/".

Los vectores p y p,,, son vectores de probabilidades de supervivencia por edad. Asi seradn
0<p; <l y0<p"<l,i=Lk+.

Observar que la probabilidades de supervivencia no pueden tomar el valor 1 (para cada edad, algin
individuo muere en cada unidad de tiempo). Y es de esperar que en la naturaleza las probabilidades
de supervivencia por edad sean no nulas, por lo menos hasta cierta edad avanzada. Siendo la
poblacion explotada, admitimos probabilidades de supervivencia nulas. Notar que si esto ocurriera
en una edad intermedia y para todo tiempo, la edad méaxima en la poblacion a largo plazo sera
dicha edad intermedia.

Supongamos que existe una estructura estable de edades, a la cual la estructura poblacional

converge cuando el tiempo pasa.
Lema 2.2
Se cumple 1- Min; p; 2 @,(p) 21— Max; p;

y ademas a) @ (p)=1-Max; p; sii p; =Max,; p;; j=1k+

b) @ (p)=1-Min; p; sii p; =Min, p;; j=Lk+

Prueba/
Es sencillo demostrarlo.e

Proposicion 2.2

Supongamos que B, <1, d(p)= Y B @p) = N,= YN, =50,t—>oc.
i=Lk+ @ (p) i=Lk+

Prueba/

N @By = me a; 4 N, < Z:Bz a; 4 N,

i=Lk+ i=1Lk+
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(p)

Y si @,—> @, cuando t—>oco; i=Lk+, como ¢@(p)= X ,B
i=1,k+

<l se tiene que

@; ;
Ity Ve 2t, Y pi——<a<l,

i=1k+ a)l,t

@y 14 <

@, i=Lk+ wl ¢

N,, =0, cuando ¢ — <,y la poblacion se extingue a largo plazo.4

Luego N,

to

y asi Ny, <aN,, pata todo t>t,, luego

Sea ||p,,||. = Min ||p|_ . con p,p, [01)"; condicionado a ¥ ﬂiwzu pelon), g <1 (si
- © =i+ @ (p)

existe). Observar que si Y. f; pr ; >1, es p#0. Observar que si existe p,, € [0; 1) en dichas
i=Lk+ (2]

condiciones, debe cumplirse:
Proposicion 2.3

(p) _
Ipll, <lpul. = i:lz,:kJrlBl wl(P) e

;(p)
@, (p)

Bt >0, resulta ¢(p) — +~ cuando Min; p; — 1.

Siendo f, <1y -0 si |p|_ — 0, resulta ¢(p)— B, cuando |p|_  — 0,y también si

El problema interesante es cuando ¢(p)= Y S @(p) _
i=Lk+ @ (p)

El siguiente es el problema fundamental para la sostenibilidad bioldgica:

Problema de Equilibrio Extremo (PEE): Buscar p, (0<p,;<1;i=1k+) tal que minimice

H p Hw , con la restriccion:

D dp)= % /3, =1; siendo B, <1; B, >0

i=Lk+

La condicion 1) no implica la sostenibilidad biologica, pero si ¢(p) <1 se asegura la extincion en el

largo plazo. Si se cumple la condicién 1) para un p, necesariamente p # 0.

Observacion

En un estado de equilibrio biolégicamente sostenible se verifica la Ecuacion Fundamental, para
ciertos valores ¢;;9;:
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> (6 —a(p) a; @(p)=0 con a(p) = _ o)
=L 2a; & (p)

i=Lk+

A partir de la misma, necesariamente a(p) < Max,.,, ., 6;. Sin embargo, la Ecuacion Fundamental

es equivalente a 1= Y ¢;,—, para un estado de equilibrio biolégicamente sostenible, por lo
i=1,k+

que esto implicaque 1< ¥ f;—,con B; =Sup, a;,6;,.
i=1,k+

La Ecuacion Fundamental es una ecuacion teodrica sobre la cual no puede verificarse su validez en

forma empirica a menos que se puedan estimar a;;d;, i=1,k+, pardmetros en el estado de
equilibrio. En la practica, es factible que los B; = Sup, a;,6;, , i=1,k+ puedan ser estimados, y

que se desconozca el estado de equilibrio al cual la poblacion tiende.

Teorema 2.3 (existencia y unicidad de la solucioén del PEE)

k-1
Sea ¢(x)=B+ YBx'+p, +1x—, xelo); B <1;8,>0. Entonces existe p, tal que
i=2,k—-1 - X

o(|pull.)=1=6(p,) . Si x=|p,|, entonces el vector p=(x,x,...,x) es la tnica solucion al

PEE.

Prueba/

Si p=(x,x,...,x), resulta ¢(p) = @(x) .

La condicién S, >0, asegura: Vxe [0;1): ¢'(x)>0.

Por ser ¢ una funciéon continua estricta-mondtona creciente en [0;1), vy @0)=p8 <1 ¥y

Lim,_, ¢(x) =+ (pues f,, >0), resulta que existe un Gnico x«€[0;1) tal que @(x+)=1. Si

Pm =(X*,X*,...,X*), ¢(pm)=(0(x*)=1

Debemos ver que este vector p,, es solucion del PEE.

Supongamos que existe p tal que Hpr <X+ y d(p)=1.

Como ¢(p) < o(|p|.), resulta 1<¢(|p|_), pero por ser ¢ una funcién estricta-monotona
creciente, ¢(|p||_) < @(x+) . Esto es una contradiccion.

Para la unicidad, debido a que §; >0, i=1k +, resulta que si p es un vector de probabilidades de

supervivencia por edad tal que || pP

= || pm”w , y el mismo tiene una componente menor a x
mayor no puede tener), necesariamente es ¢(p )< ¢(p,,) . Entonces p no es el dptimo.
Yy p - m B P

Asi p,, =(x#,xx,...,xx), €s solucion del PEE y es Unica. ¢
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Teorema 2.4 (Maxima asimetria de la estructura estable de edades)
@, (p,)=1-|pn|. eselmiximo @ (p),con p:g(p)=1.

Prueba/

1 ‘le.i
——=l+p+ppy+..t+ [ p,+5——
@ (p) k=2 1= pey

p,, Maximiza @ (p) con p:¢(p)=1 .

,con p, >0, para i=1k+, y se sigue que el vector

Es fécil probar que @, (p,,)=1-|p,.|. -

Esto es, para cualquier p “bioldégicamente sostenible” (@(p)= 3, ﬁiﬁZI) se cumple
i=Lk+ @

@, (p) £ w(p,,) (0 equivalentemente: si @,(p) > @,(p,,), entonces: ¢(p) <1).

Recordar que la sostenibilidad biologica no puede asegurarse, por lo que se trabaja con el indicador

de productividad del reclutamiento ¢(p), cuyo valor menor que la unidad asegura la no-
sostenibilidad biologica. El indicador ¢(p) debe tomar un valor mayor o igual que 1, en un vector

de probabilidades de supervivencia por edad, biologico sostenible. ¢
Proposicion 2.4
Si @ (p) <@ (p,,) entonces ||p|_ =|p,[._-

Prueba/

Como @ (p,,) =1-|p,|.. entonces se tiene que ||p,,|_ <1-a@ (p) < Max; p; =|p|_ -+

Proposicion 2.5

Sea p=(p1,p2,»pPrs) un vector de probabilidades de supervivencia por edad. Sea p_ = Min; p; .

Son equivalentes:

1. Min; p; 2||pm||w
2. ¢(p-)zl,con p_=(p ,p ,..p ) (yentonces ¢(p)=1)

3. @ (p2) <@ (py)

Prueba/
L=2:9p)2e(p )z o(p.])=1

Observar que 1. implica que para el vector original p, se verifica ¢(p) >1.
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2. =11 d(po)2d(py), pero d(p)=@(p_) Y #(p,)=e(p.|.), luego o(p )= o(p,|.) v

por ser ¢ una funcion estricta-monétona creciente es p >||p,,[_ -

1. ©3.:sea p,, =|p,|_ (por abuso de notacion; se aclarara cuando se preste a confusion si es

k-1 k-1
un vector o un numero). p _ > p, Si l+p_ +p 2 +...+f‘ 21+ p, +pm2 +"'+IPL (e
- P- ~Pm
Pl
sale porque la funcion g(p)=1+p+ p? +..+ " es estricta-monodtona creciente en [0,1)) sii
4
p k! p K
A+p_+p.2 +...+1‘7)‘l <SUA+py+pm’ +...+1"’7)‘1 esto es @, (p_) < @ (p,) -+
—p_ ~Pm

Nota: Observar que la Proposicion anterior brinda una equivalencia entre estas desigualdades

siempre que el vector de probabilidades de supervivencia por edad verifique Min; p; =|p,,|_. La
falta de equivalencia entre estas desigualdades es lo que permite considerar a ¢(p), @ (p) y a |p|_

como indicadores de “no sostenibilidad bioldgica”, mas o menos independientes (estan ligados por
p). #(p) puede considerarse un indicador de la productividad poblacional (a partir del

reclutamiento), @;(p) es un indicador de la estructura poblacional adecuada para mantener la

poblacion con biomasa no nula y ||p|_ es un indicador de probabilidad de supervivencia maxima.

Notar también que cuanto menor sea |p,|_, mayor serd @(p,)y mas pronunciado seran las

diferencias entre las componentes del vector estructura estable de edades, con mayor aporte de
ejemplares de temprana edad a la poblacion.

Se puede obtener el siguiente resultado:

Proposicion 2.6

Si 0} (p) = Ml entonces @(p)<0f(p) = 0(p) 21
1+ Y. (Min, B, - ;) nF
i<l ’ ’ @ (p)
Prueba/
_ WD) e g5 2P o(p) _
W= 2 B2V Fi 2 (5) T2 ()
. 1 . @;(p)
=Min;; i ——— . — Min o B
it By oy T EP M) )

Min;s; B; ﬁ+ > (B —Min s ;) Z));Ep; >1, resulta equivalente a
pP) i<l p
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Min;; f5;

. @;(p)
1 Min ;. j M
F 2 Mgt B =P 4 ()

2 (p). ¢

Observacion: si a(p)> o (p) no implica que ¢(p)<1 (ver Capitulo 5), ;qué relacion hay entre

@ (p) Y @(p,)?

Corolario

@ (p) <o (p,)

Prueba/
Se ha demostrado que @ (p)<@ (p) = @(p)=1, y que @(p)21=w(p)<w(p,), luego

@ (p) Sy (p,,) -+

Observacion

La Proposicion anterior muestra un resultado mas fino que el de Aubone (2004 b), donde se obtenia
un valor denominado wl*( p), para el cual o/(p)> a)l*( p)=d(p)<1. El wvalor de
@, (p,)=1-|p,|. esun umbral absoluto (notar que w,(p, ) no depende de p, a diferencia de
@, (p)) para el aporte de la edad uno a una poblacién en equilibrio bioldgicamente sostenible. En

este trabajo se ha definido un @/’ (p) (que se nota igual al de Aubone (2004 b)) y cuya formula es:

Ming, i
l"'z‘;(Mmpl :Bj -5
i<

o (p)= , paraelcual o (p)<w (p) = o(p)=1.

@,(p)
@ (p)

Proposicion 2.7

Si p=p, entonces ¢(p)=>1.

Prueba/

Si Puin = Min; p;y Pin 2P|, - luego ¢(p) = p(Min, p;) 21.4

Los resultados obtenidos se pueden sintetizar:

1. p, eselvector de minima norma infinito que cumple ¢(p)=1.

Este vector p,, tiene todas sus componentes constantes con el valor |p,,[_ -

2. w(p)>o(p,)=¢(p)<1
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3. oi(py)=1=pul.
4. w(p,) esel maximo @, (p) en situacion de esperada sostenibilidad biologica.
5. a(p<e(p) = dp)zl,

Ming, B;
1+%(Mi”j>1 Bi=5)

o (p)= ()

@ (p)

6. a(p)Sa(p,)
7. (p)>w (p) noimplica que @(p)<1
8. Min,p;2|p,|. = ¢(p)=1

Nota: Observar que en general ¢(p)=>1 implica que @;(p) < @,(p,,) (Teorema 2.4) pero no puede
asegurarse que @ (p) <@ (p,)= ¢(p)=1 (ver Capitulo 5). Tampoco es cierto que si
l2ll. = |||, necesariamente es valido ¢(p)>1.

Los resultados que se tienen:

o (p)<o (p) = ¢(p)21 = o (p)<w(p,) = ||| 2|p.l.

Min; p; 2 |p, ., = d(p) 21
2.5.2 Criterio de rechazo-aceptacion de p como biolégicamente sostenible

Sea N, = XmN,;. y B =Supm;, donde este supremo se toma sobre todas las situaciones de
i=Lk+

equilibrio biolégicamente sostenibles.

Una vez resuelto el problema que se denominard Problema de Equilibrio Extremo:

Problema de Equilibrio Extremo (PEE): Buscar p, (0<p, <1;i=1k+) tal que minimice

|| p ||m , con la restriccion:

H X /ﬁﬂzl (estoes, ¢g(p)=1) siendo B, <1; 5, >0
i=Lk+ @

se obtiene p,, vector constante, con componentes ||p, || . A partir de esto se calcula

o (p,)=1=|pa|. -

A un vector p de probabilidades de supervivencia por edad, se lo rechaza como bioldégicamente

sostenible, si se cumple alguna de las siguientes desigualdades:

1. |2 <|pn|. (la probabilidad méxima de supervivencia por edad es menor a la minima

admitida)
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2. @(p)<l1(el reclutamiento esperado en la mejor situacion bioldgica no alcanza para

mantener dicho nimero de reclutas con el paso del tiempo)

3. w/(p)>w/(p,) (el aporte de individuos de edad 1 en la estructura estable de edades es
mayor que el maximo admitido para este aporte en un estado biologico sostenible de
equilibrio)

4. w(p)>a (p) (alerta por balance posiblemente inadecuado de la estructura estable de

edades poblacional)

Se acepta a p _como vector de probabilidades de supervivencia potencialmente bioldgicamente

sostenible si se cumple la siguiente condicion:

5. w(p)< a):‘ (p) (se asegura que los reclutas en la mejor situacion biologica pueden reponer

en su historia de vida el mismo niimero de reclutas; se asegura un correcto balance de la

estructura estable de edades poblacional)

Una vez obtenidos estos indicadores de sostenibilidad, surgen varias aplicaciones a metodologias
tradicionales de la Biologia Pesquera. Ya se ha tocado el tema del analisis de biomasa desovante
por recluta. En el punto siguiente se retoma el tema con el agregado de los resultados obtenidos.

2.6 Los resultados obtenidos y el clasico anadlisis de biomasa desovante por recluta.
Determinacion de una biomasa desovante minima, en equilibrio biolégicamente sostenible.

Es comun que en evaluacion de recursos pesqueros se asuma un estado virgen (considerado un
equilibrio estable) antes de comenzar la explotacion pesquera. La explotacion produce una
perturbacion en la poblacion, que a medida que aumenta afecta a la biomasa y a la biomasa
desovante, produciendo una disminucion de las mismas, y ademas la estructura de edades se ve
afectada con menor representacion de individuos mas grandes. Para muchas especies de peces, el
cambio en la estructura poblacional tiene consecuencias importantes en la productividad. En esta
situacion, la poblacion puede compensar la perturbacion para buscar alcanzar un entorno de un
nuevo estado de equilibrio estable. La factibilidad real de una poblacion para compensar los
individuos que mueren es la base de cualquier planteo de explotacion posible. Por ello el factor de
compensacion en cualquier situacion de equilibrio, debe ser mayor o igual que la unidad. Pero la
explotacion no debe dafar la capacidad de recuperacion poblacional. Cuando la perturbacion es
excesiva y se mantiene en el tiempo la poblacion puede no persistir.

Hay una larga historia de recursos pesqueros sobre-explotados en el mundo. Esto ha generado
mucha experiencia, que se usa para mejorar la evaluacion y manejo.

La idea de buscar indicadores de compensacion o puntos bioldgicos de referencia que permitan
deducir una estrategia de mortalidad sostenible viene de hace tiempo.

Goodyear (1977) fue el primero en desarrollar un indice de compensacion basado en la biomasa
desovante por recluta y el estado virgen. Shepherd (1982) tiene el crédito de imponer el interés en
el desarrollo de puntos biologicos de referencia relacionados con la biomasa desovante por recluta.
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Shepherd propuso el 90 percentil de la distribucion de valores de las proporciones de supervivencia
observadas como un umbral poblacional para dichas proporciones. La mortalidad por pesca
asociada fue sugerida como un limite a la explotacion. Sissenwine y Shepherd (1987) notaron que
el 90 percentil puede sub-estimar el verdadero umbral. Ellos propusieron una tasa instantanea de

mortalidad por pesca llamada F,, ,, correspondiente a la mediana de las proporciones de

supervivencia observadas (andlisis de biomasa desovante por recluta).
Gabriel et al. (1989) y Gabriel (1985) estudiaron la biomasa desovante por recluta relativa a la

SBR.

biomasa desovante por recluta virgen, SPR ( SPR = ), llamado Spawning Potencial Ratio,

para varios recursos pesqueros del Océano Atlantico norte y observaron que un valor menor de
0,20 en peces produjeron un fuerte decrecimiento del nivel de reclutamiento. Ellos advirtieron
sobre los niveles minimos de conservacion, para SPR: 0,20 para el bacalao, 0,28-0,30 para el
haddock,y 0,25-0,30 para yelowtail.

Notar que buscar un menor valor de SPR es equivalente a buscar un menor valor para SBR, y es
equivalente a buscar un mayor valor para a(p), en las situaciones posibles de sostenibilidad
biolodgica.

Notar también, que siendo necesario que se cumpla:

Mingg, .o 6; < a(p) < Max,, ., 6;, debe ser

1

— < SBR!
Max, g 4o S;

Por lo tanto _ <SBR. Y !

— <SPR
Maxiﬂx #09; Maxi:a,-¢0 6; SBR.,

min

Sin embargo, dado que a(p)<Max,,.,6; y en realidad a(p) debe validar la Ecuacion

Fundamental: (5, —a(p)) ¢; @, =0, la cota inferior ! no necesariamente es el

Ma,g 0 8, SBR.

infimo para los valores de SPR(p), y podria producir una subestimacion de SPR_, si se usara

min

como este valor. Por ello debemos seguir investigando...

Mace y Sissenwine (1993) estudiaron 91 recursos pesqueros sobre 27 especies y obtuvieron una
media de SPR de 0,19, con variaciones acordes a la afinidad taxonoémica y similares caracteristicas
de historia de vida. Cuanto mas resiliente a la pesca es una especie, menor es el limite (este es el
caso del bacalao y de algunos peces planos) con un valor cercano a 0,20 y, para algunos pequeiios
gadidos y especies pelagicas el limite es mayor (0,40-0,60) (Mace y Sissenwine, 1993).

Goodyear (1993) concluyo, teniendo en cuenta los trabajos de Gabriel (1985) y Mace y Sissenwine
(1993), que 0,20 como umbral para SPR es un valor considerado critico, donde la relacion entre
reclutas y biomasa desovante no puede ser evaluada con los datos existentes. Goodyear explica que
lo adecuado del limite para cada especie es un problema de investigacion. Thompson (1993)
usando consideraciones tedricas, y usando una funcion de reclutamiento de Beverton y Holt
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generalizada, concluye que 0,30 es un valor precautorio como limite inferior para SPR. Goodyear
(1993) mostr6 que un limite basado en una poblacion en particular puede ser peligroso y propuso el
20 percentil de la distribucion de los limites estimados para especies con similar historia de vida.
Pero similar historia de vida con diferente explotacion sobre la estructura de edades, puede
producir un limite diferente, simplemente porque el impacto de la explotacion sobre la biomasa
desovante es diferente. Este hecho debiera considerarse.

En un estado de equilibrio, la biomasa desovante SB. puede ser comparada con el valor virgen,

., B! . .,
generando la proporcion r(p) =%(p) . Se puede buscar un valor minimo para esta proporcion y

usarlo como punto bioldgico de referencia limite.

En la formulacion tradicional los limites para SPR y r no contemplan ni la estrategia de
explotacion ni la productividad bioldgica. Los limites se encuentran usando la mediana de las
proporciones de supervivencia historicas, para la nube de puntos correspondiente a los menores
valores de biomasa desovante estimados por el modelo de diagnostico. Los limites inferiores de
SPR y r usados tradicionalmente se basan asi, en la experiencia, muchas veces no de la especie en
estudio cuando no se disponen de datos suficientes. Sin embargo, ademas cada limite que pueda
calcularse depende de la historia de la explotacion, ya que lo puntos de biomasa desovante y
reclutamiento estimados para cada tiempo pasado dependen de la misma. Esto es, han requerido
estudios sobre poblaciones, que han colapsado o han llegado a tener reducida biomasa desovante.

Mace (1994) sugiere dos posibilidades para obtener un umbral de r(p): uno es el uso de SB

correspondiente al 50% del maximo reclutamiento basado en una particular funcién de
reclutamiento, o igualar el minimo de r(p) al minimo de SPR(p). Esto tltimo tiene sentido
especialmente cuando los reclutamientos virgen y en el nuevo equilibrio, no difieren
significativamente.

Beverton et al. (1994) consideraron sobrepesca cuando la biomasa disminuye a valores menores de
50% de la biomasa virgen.

Field (2002) reviso varios trabajos sobre puntos biologicos de referencia basados en diferentes
metodologias, pero especialmente analizo cuando el objetivo fue de mantener la biomasa desovante
mayor o igual a de un 1007 % del valor virgen. El concluyd, que un enfoque precautorio deberia en
general, contemplar mantener un nivel medio de biomasa desovante mayor del 40% del valor de
biomasa desovante de equilibrio. Clark (2002) sugiere la adopcion de estrategias de explotacion
basadas en =050 o r=0,60 para poblaciones con poca productividad (con poca
compensacion), y disminuir el r» para poblaciones con productividad media o mayor.
Recientemente, las aplicaciones van siendo mas conservativas (r=0,45; »=0,50;7=0,75) y se
incrementa su aplicacion en muchas pesquerias, para determinar capturas biologicamente
aceptables.

Ralston (1998) sugiri6 un limite de » =0,40 para especies de larga vida y crecimiento lento.

Dorn (2002) concluy6 para peces de roca en el Océano Pacifico norte (Norte America), que un
r=0,40—0,60 es necesario dependiendo del modelo de reclutamiento y de la variabilidad del
reclutamiento considerada. Mas aun, la perca del Océano Pacifico este y el “Canary rockfish”
podrian producir su maximo rendimiento con capturas adecuadas a un r=0,70 como limite

minimo. El andlisis de Dorn fue usado para adoptar un valor de » neutral al riesgo de »=0,50 para
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especies de roca en la costa oeste de Norte América. La captura de algunos peces planos mantienen
un r=0,40 como umbral. Otro ejemplo de aplicacion conservativa de un limite inferior para r es
para la pesqueria del krill antartico, donde un minimo de »=0,75 fue implementado como punto
biologico de referencia limite (Parkes, 1999).

2.6.1 Limite SPR_, basado en la sostenibilidad biologica

min
El objetivo de este punto es analizar la maxima perturbacion admitida (disminuciéon) de biomasa
desovante manteniendo la sostenibilidad bioldgica, a partir de un estado de equilibrio conocido.
Esto extiende el tradicional andlisis de biomasa desovante por recluta que se realiza a partir del
estado de equilibrio virgen, considerando un estado de equilibrio cualquiera, no nulo. Aunque al
comienzo de este trabajo se fijo como hipotesis que los estados de equilibrios no eran en general
conocidos, estudiaremos esta metodologia tradicional que estd muy relacionada con los umbrales
de sostenibilidad bioldgica desde una perspectiva tradicional. Supondremos aqui que el estado de
equilibrio inicial se mantiene vigente en el tiempo futuro.

Sea SB' = Ya,0, N, la biomasa desovante en un nuevo estado de equilibrio asintético,
i=lLk+

(esencialmente resultante de mantener constantes las probabilidades de supervivencia por edad,

P=(P1sDyreos Prs) )-

Resulta:

SB!.

N. a
SPR(p):S;; - c(zf;)w))

N,

Donde p,, es el vector de probabilidades de supervivencia que determina el estado de equilibrio
conocido (involucra poder calcular a(p,,)).
Para poder estimar SPR(p) es necesario estimar (¢;,i =1,k+ ) en el nuevo estado de equilibrio. Pero

esta estimacion no suele ser posible en general, a menos que la poblacion esté muy proxima a ese
nuevo estado de equilibrio. Para evitar este problema, consideremos el hecho de que la explotacion

a partir de un estado de equilibrio inicial produce un posible decrecimiento de los «; para cada

edad, debido principalmente a que los individuos mas grandes de cada edad tienen mayor
probabilidad de ser pescados, y ademas en muchas especies de peces, éstos resultan ser los mayores

contribuyentes a la produccion de huevos y al reclutamiento. Sean entonces a’ , los valores de los

a; en el estado de equilibrio conocido, i = 1,k + . Entonces,

SPRyyin = Inf,, SPR(p) = apu) o aPm) _ gppr
Sup , a(p) Sup,, @
Yo o
i=1,k+
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Aqui, el infimo SPR,;, Y SPRy;, se buscan condicionados a que los indicadores de sostenibilidad

bioldgica den valores adecuados.
El valor de SPR,;, es un valor extremo minimo global de SPR(p) bajo condiciones de

sostenibilidad bioldgica.

SPRy;, s un valor extremo practico para SPR(p), resultante en una estrategia de mortalidad més
conservativa de si fuera posible estimar SPR;,. Este es el “costo” de desconocer el nuevo estado
de equilibrio.

La condicion practica de sostenibilidad biologica sera: cualquier vector de probabilidades de
supervivencia por edad p, con viso de sostenibilidad biologica debe cumplir con SPR(p) > SPR. .. .

2.6.2 SB™M ¢ basado en la sostenibilidad biolégica

"min

Para definir un limite inferior de SB.., sea SB, = Y @ N. , labiomasa desovante en el estado
i=lk+

de equilibrio conocido.

Teniendo en cuenta que SBR_, = SB.. en el estado de equilibrio conocido, Yy

10

SBRL (p) = SPR(p) SBR.,

Resulta, Inf, SBRL(p) = Inf,, SPR(p)SBR.,

Notar que cuando se conoce que la funcion de reclutamiento media es la funcion de Beverton y
Holt o Ia funcién de Ricker, y sabiendo que para ambas funciones SPR es funcion mondtona
creciente de la biomasa desovante SB (para la funcion de Beverton y Holt en toda biomasa

desovante no nula, y para la funcion de Ricker, en un entorno del cero), se tiene:
a) si se considera una funcion de reclutamiento de Beverton y Holt

Tmin = Inf, SB(p) = @ SPRyi1, SBR., — B

y

b) si se considera una funcidn de reclutamiento de Ricker,
Toin = I0f »SB(p) = %ln(d SPR..i, SBR.,)

Por lo tanto conocida la funcion de reclutamiento media (de Beverton y Holt o de Ricker) y el
estado virgen, estimar SPR,;, es equivalente a estimar SB,;, .

* * *
"min = Tmin > ¥

esto conduce a una estrategia de explotacion por edad mas conservativa en ambos casos. Si las

. *
se obtiene un r

Al usar SPR 2 SPRmin » min *

min =

en reemplazo de SPR,;,,y ser SPR

min »
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funciones de reclutamiento nombradas fueran usadas para estimar los g, i=1,k+, este Ultimo

* *

comentario sigue siendo valido: un ., >, ., permitira obtener un SPR., : SPR.. >SPR,.. .

2.6.3 La Ecuacion de Balance: N_(p)+C..(p)=N_(py)

Si p es un vector de probabilidades de supervivencia por edad, tal que |p|_ =|py|_ (se perturba

poco el estado de equilibrio alcanzado bajo p,, ), entonces puede suponerse valida la ecuacion de

balance:
Neo(P)+Coo(P)=No(pPpr)»

donde N (p) es el numero total de individuos en la poblacion en equilibrio que determina el
vector p y C,(p) es la captura o rendimiento en el mismo estado. p,, es el vector de

probabilidades de supervivencia en el equilibrio sin pesca. En una situacion de equilibrio, el
reclutamiento en cada tiempo, debe reponer el nimero de individuos que mueren, en dicho tiempo.
La ecuacion de balance expresa que las muertes incrementadas por la pesca producen una
disminucién del nimero total de individuos en la poblacion estable, justamente en esa cantidad de
individuos pescados, y que la eliminacion de la captura reestablece el numero de individuos a la
situacion de no pesca. Debe tenerse en cuenta que una perturbacion extrema puede provocar que la
poblacion no pueda responder de esta forma compensatoria.

A partir de la ecuacion de balance,

Nl’m(p)(#+c'°7(p)

:]\/Oo
o) N(p) V)

Co.(p) )

VIR (VIR ==
1,00

1
S =
ea y(p) ()

Asi, podria usarse la ecuacion de balance para estimar SB,;, , ya que
Inf . g p)=1 SB(P) = N1,oo (P 1) Inf . g p)=1 SBR(P) ,

_No(py)

y entonces SB:nm = SPR;inSBR( Py)
Y(Pm)

donde p,, es el vector solucion del PEE. La tultima formula es una alternativa para la estimacion
del limite inferior de biomasa desovante en equilibrio estable cuando no se posee informacion de la

funcion de reclutamiento medio, y se pudo estimar SPR... .

Comentario importante
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La estimacion de los g, i=1,k+, es crucial para la solucion completa del PEE y la posible

. .y * * ;e .
estimacion de SPR_ ;. v SB, - Tener en cuenta que cuando se conocen Unicamente las funciones

. . . * . . . . *
de reclutamiento medio se puede estimar SPR,; condicionado al conocimiento de r;,. Esto

n

requiere de un supuesto justamente sobre el valor de un umbral de sostenibilidad (7, ) para la

. .o . * . . y e
biomasa desovante. Como se dijo, es conveniente que 7, > 7o » PO seguridad biologica.

min >
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Capitulo 3

Sobre las funciones de reclutamiento y el steepness h

Las funciones de reclutamiento de Beverton y Holt y la de Ricker suelen ser bastante usadas para
describir el reclutamiento en funcién de la biomasa desovante en peces. En algunos modelos
estructurados por edades como el ASPM (Age Structured Production Model) (Aubone, 2010)
pueden considerarse dentro del modelo para una estimacion de los parametros que la definen,
incorporando los mismos al proceso de estimacion de pardmetros del modelo de dindmica
poblacional. En estos casos, suelen ser impuestas la familia de funciones (por ejemplo Beverton y
Holt o Ricker) sin mucho conocimiento previo. En otras situaciones, luego del diagndstico de
estado se busca modelar los resultados de reclutamiento versus biomasa desovante que les dio
origen, mediante estas funciones. El objetivo final es contar con una funcidén que permita proyectar
el reclutamiento en el tiempo. En este Capitulo se analizard el problema de los datos necesarios y
condiciones para lograr una estimacion de los parametros que la definen.

Cuando la funcion de reclutamiento es la de Beverton y Holt o la funcion de Ricker, puede ponerse

de manera general Ny, = X m;, N;, ; donde los coeficientes m;, quedan dependiendo no solo
i=1k+

de la estructura de edades sino de la abundancia de desovantes. Veamos esto:

La biomasa desovante es SB, = Y a;, N,, .
i=l,k+

aa;, aa;, ., .
. Nyyu= X *— N,;,,con m;, = “— para la funcion de reclutamiento de Beverton y
T psB, " "7 B+SB,
a
Holt. En este caso, J;, = y no depende de la edad.
© p+SB,

2. Nyy= Sae P a;, N;,,con m;, = ae PSE a;,, para la funcion de Ricker. En este caso
i=1Lk+

0, = aePS% |y no depende de la edad.

Observacion: observar que los 6;, (i=1,k+) para estas dos funciones de reclutamiento, ademas

de no depender de la edad, son funciones estrictamente mondtonas decrecientes en la variable

biomasa desovante. Recordamos (Capitulo 2) que: «;, es el producto de la proporcion de hembras
maduras por el peso medio de dichas hembras, para la edad i;y J;, es el resultado de multiplicar

la fecundidad relativa por el nimero de puestas por la probabilidad de supervivencia de un ovocito

a laedad 1, todo para las hembras de edad i, ambos en el tiempo ¢.
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3.1 El factor compensatorio maximo ¢(p) cuando se conoce la funcion de reclutamiento

Notar que el factor compensatorio maximo ¢(p)= > p; % requiere de la estimacion de cada
i=Lk+ @O (p

B., i =1,k + para ser calculado. Esto representa una dificultad, especialmente para la estimacion en
ambientes de gran incertidumbre. El conocimiento de los parametros de la biologia reproductiva,
facilita la estimacion de los B, = Sup, m; ,, i=1k+.

Pero en muchas situaciones no existen los estudios necesarios para poder estimar los f;, a partir de

la biologia reproductiva, particularmente son dificultosos de estimar los pardmetros que definen los

6;, y por ende también estimar cotas superiores de los mismos.

Sin embargo, muchas veces la funcion de reclutamiento se introduce en el modelo de dindmica de
poblaciones para reducir la cantidad de parametros a estimar, o se cuenta con suficientes puntos

(SB,N,) para ajustar a una curva media. En este caso, asumiendo que la biomasa desovante SBL
en cualquier situacion de equilibrio estable, debe cumplir con SBL >r.. SB. .y considerando (es

facil probar) que los valores 4§, ,, tanto para la funcion de reclutamiento de Beverton y Holt como la

it

de Ricker son decrecientes, se tiene:

1. para la funcién de reclutamiento de Beverton y Holt

N 5 oo;, N o,

= ——N,, ,con m,, =——
1,t+1 it> it

j:1!k+ ﬂ + SBt ﬂ+ SBt
aa; o a
Luego, m,, = M= a;, < Sup, &
it it = Vv t it
B+SB, [+SB, B+ Fin SB.,

y
o

@:mSupt @;,, podria ser considerada una cota superior de m;, Si Iy, e€s
min oo

oo

. es el infimo de los r= Y bajo sostenibilidad biologica, S;

oo

suficientemente pequefio. Si r,;

puede ser considerado el Sup m;, .
2. Analogo para la funcion de reclutamiento de Ricker,

—3SB, -3 SB,
Nl,t+1 = Yae AE, a;; Ni,t ,con m;, =de g ",
i=1Lk+

— — v
Luego m;, =ae?* a,, <ae P Sup a;,, y
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—_ . 4 r . . .
B =ae P gup, @;, podria ser considerada una cota superior de m,;, si 7y, €s

. ~ . , SB
suficientemente pequefio. Si r,,, es el infimo de los r = SB;

oo

bajo sostenibilidad biologica, g,

puede ser considerado el Sup m;, .

Para elegir r,,;,, de manera adecuada, debe constar que en teoria S, es el supremo (la menor de las

cotas superiores) de los m;,, y una sobreestimacion de los f; provoca una sub-valuacion de los

it

@,(p)

cocientes (y por lo tanto de las probabilidades de supervivencia) en el umbral de

sostenibilidad biologica (p(p)= ¥ %) _1),
i=Lk+ @ (p)

Por lo tanto, de no poder realizar una estimacion insesgada de los p;, preferentemente con

investigaciones biologicas, tal vez es conveniente sub-estimarlos un poco (ser mas conservativo),
especialmente cuando se usa una funcion de reclutamiento determinada. Esto se lograria eligiendo

un r,;, >0 mayor que el minimo real, si el mismo existiera.

Observar que condicionado a este valor queda la funcién ¢(p),y por ende todos los resultados

Timin

del analisis de estabilidad.

3.2 (Es posible estimar el steepness h? (Es posible estimar una funcién de reclutamiento?

Una importante medida para conocer en evaluacion de recursos pesqueros es %, (denominado en
inglés steepness) que denota la proporcion de reclutas a la poblacion en el equilibrio que resultaria

de reducir la biomasa desovante virgen SB,, a un rx100%, respecto del reclutamiento virgen N,
(Mace y Doonan, 1988). Esto es, N, =h N, , cuando SB =rSB,,. La biomasa desovante virgen es

la biomasa desovante en un asumido estado de equilibrio (estado de equilibrio virgen) antes de que
comenzara la explotacion.

Como se vera, el conocimiento del par (r,h) y del estado de equilibrio virgen (SB.,N| ),

conjuntamente con el conocimiento de la familia de funciones de reclutamiento (Beverton y Holt o
Ricker) permiten determinar una especifica funcion de reclutamiento. Esta funcion de
reclutamiento suele usarse en proyecciones del estado poblacional y puede afectar notablemente las
conclusiones sobre la evolucién del mismo si se estima erroneamente. La estimacion de la funcion
de reclutamiento es un problema fundamental en ecologia de poblaciones de peces y de dificil
solucion.

El parametro % es indicador de la productividad media de reclutas de la poblacion respecto de
variaciones en la biomasa desovante, especialmente cuando la misma es pequeiia. Un valor de 4
cercano a 1 indica gran resiliencia del reclutamiento virgen a cambios en la biomasa desovante y un
valor cercano a r (debe ser 4> r), indica poca resiliencia del reclutamiento virgen. En algunos
casos el reclutamiento puede asumirse independiente de la biomasa desovante; en este caso se

puede asumir ~=1.
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Sin embargo, para estimar este parametro (como para estimar la funcién de reclutamiento) se debe
contar con informacion suficiente del estado de equilibrio virgen o en su defecto, con registros de
biomasas desovantes en un amplio rango y reclutamientos afectados por pequefias biomasas
desovantes. Pero aun en casos donde se cuente con suficientes datos, puede ocurrir que exista una
variacion del reclutamiento que no permita definir claramente la funcién de reclutamiento. La
dificultad o imposibilidad de estimar % es la misma que la de estimacion de la funcion de
reclutamiento.

La existencia de una determinada funcion de reclutamiento depende de la historia de explotacion.
Es por ello que un valor de % basado en datos, s6lo puede obtenerse (si esto fuera posible) después
de un tiempo largo de explotacion y distintas maneras de explotar el recurso pueden terminar
produciendo distintas funciones de reclutamiento (distintos valores de 4 ).

Por otro lado, la explotacion severa puede llevar a un cambio en la relacion media entre reclutas y
biomasa desovante, por lo que una misma relacion puede no ser valida para todo tiempo futuro.

La “paradoja de la prediccion del reclutamiento”: cuando es posible estimar la funcion de
reclutamiento con confiabilidad, es posible que la misma ya no sea valida en tiempos futuros.
Podemos distinguir dos maneras mas usuales con las que se busca estimar % : una es considerando
los valores estimados por el modelo de dinamica poblacional de biomasa desovante y
reclutamiento, en cuyo caso habra que estimar los parametros de la funcion de reclutamiento que se
proponga (luego se estima %), y otra es incorporando en el modelo de dindmica poblacional una
familia de funciones de reclutamiento y considerar a & como parametro del modelo. En este ultimo
caso, la familia de funciones introducida oficia como restriccidn en el modelo de dinamica
poblacional. En general cuando se hace esto, se cuenta con pocos datos y el supuesto sobre la
familia de funciones de reclutamiento puede afectar a la descripcion de la dinamica poblacional.

Es posible, en este ultimo caso, que ademas, el estado virgen también se introduzca para estimar. El

estado de equilibrio virgen identificado por (SB.,N,.) agrega un punto que pertenece a la grafica

de la funcién de reclutamiento. Otro punto que pertenece a la grafica de dicha funcion es el estado
de equilibrio (SB,N;) (cuyo conocimiento depende del conocimiento de (SB.,N.) y del par

(r,h) ). Por dos puntos conocidos (que ademas deben verificar una condicion basica) pasa una inica

funcién de reclutamiento (de Beverton y Holt o de Ricker) (ver Apéndice). Si el estado de
equilibrio virgen fuera conocido, basta fijar un valor de r y luego estimar %, para obtener una
estimacion de los parametros de la funcion de reclutamiento.

Si fuera necesario estimar el estado de equilibrio virgen conjuntamente con # dentro del modelo de
dinadmica poblacional, se agrega incertidumbre y la posibilidad de estimacion dependera de la
validez del supuesto de equilibrio virgen (que se impone en general para el primer tiempo), de la
consistencia del modelo con los datos y de los datos disponibles y ademas de la validez de la
familia de funciones de reclutamiento utilizada. Dada la dependencia de la relacion reclutas-
biomasa desovante (funcion de reclutamiento) de la historia de explotacion del recurso y su efecto
sobre la estructura poblacional y los pardmetros de vida, la estimaciéon conjunta del estado de
equilibrio virgen y de %, a la que se suma el supuesto de una familia determinada de funciones de
reclutamiento, puede resultar en estimaciones erroneas del estado virgen que en realidad es
independiente de la historia de explotacion. Este problema debiera tenerse en cuenta si se usan
puntos bioldgicos de referencia derivados del estado virgen.
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Otra instancia, que es bastante comun en la practica, es fijar el valor del par (r,h) y estimar el
estado de equilibrio virgen dentro del modelo. En este ltimo caso debiera realizarse un andlisis de
sensibilidad de los resultados del modelo ante variaciones en /4. En este caso también existe el
problema de estimacion conjunta antes mencionado. También se suma el supuesto sobre la familia
de funciones de reclutamiento.

Para todos los casos donde se supone una familia de funciones de reclutamiento es importante
realizar un andlisis de sensibilidad a cambios en dicha familia, para evitar errores estructurales. Sin
embargo, hay situaciones donde esto no es posible por lo escaso de datos.

Zhu et al. (2012) estudiaron el efecto de errores en la definicion del valor predefinido de %, sobre
las estimaciones de un modelo de dindmica poblacional estructurado por edades para el atin
Thunnus obesus, con la familia de funciones de Beverton y Holt. Concluyen que las estimaciones
de rendimiento maximo sostenible son sensitivas al valor de 4, como también la evaluacion del
estado del recurso. Asi el valor de # no deberia ser arbitrario.

Asumir una determinada familia de funciones de reclutamiento implica asumir una restriccion
importante en la evolucion bioldgica de la poblacion bajo explotacion, como se ha mostrado al
inicio de este Capitulo. Enberg et al. (2010) estudiaron evolutivamente los cambios en el parametro
h para el bacalao del Atlantico y concluyen que cuando se usa una funcion de reclutamiento para
proyectar los reclutas y se ignora por lo tanto los cambios en 4 (cambios en la funcion de
reclutamiento), pueden sobreestimarse los reclutamientos y por lo tanto las capturas recomendadas
pueden sobrepasar los limites de seguridad bioldgica.

El estado de equilibrio virgen queda descrito por (SB.,,N;..) y €l nuevo estado de equilibrio por
(SB,N;) . Entonces SB=rSB,, y Nj=hN),.
Un supuesto fundamental para definir # es que la poblacion en estudio puede estabilizarse en un

estado de equilibrio no nulo de biomasa desovante, habiéndose reducido la misma desde un estado
de equilibrio anterior (el equilibrio virgen) en un (1-r)x100% . Otro supuesto fundamental es que

la relacion entre reclutas y biomasa desovante no ha variado en el tiempo, por lo menos en el
periodo de evaluacion.

Lema 3.1

Si se asume conocido el estado de equilibrio virgen (SB.,,N;..), y una funcion de reclutamiento

como la de Beverton y Holt o la de Ricker, entonces dado el par (r,h), con Ah>r, pueden

aSB
p+SB

determinarse los parametros de dicha funcion (e, f8): N, = en el caso de la funcion de

Beverton y Holty Ny =SB ¢ 5B en el caso de la funcién de Ricker. Para ambos casos a, >0 .
Las formulas que quedan son:
1-h 1-h
o= +D N =
(r P )Ny B=r1 p

-r -r

SB., para la funcion de Beverton y Holt, (1.1)
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Niw h—— 1n(ﬁ)
o= K(;) Iry B= mpara la funcidén de Ricker (1.2).
Prueba/

Es facil obtener estas formulas a partir de las definiciones de » y 7 .4

Notar que la funcion (r,4) — (@, ) no es biyectiva (no es inyectiva) para A>r, 0<r <1, pero sies

suryectiva (para ambas funciones de reclutamiento), o, >0.

Corolario

0<r<h<1 para la funcién de Beverton y Holt, y #:0<r<h para la funciéon de Ricker, pudiendo
ser en este ultimo caso 4 >1.

Prueba/
Sea r un valor determinado (0<r<1)

a) caso funcion de Beverton y Holt

h:w,despejando de ﬁ:rl_h

SB.,
B+rSB., h—r

r(SBo+f) _,_ BU-1) _,

Este h verifica, r<h y h=
: Y B+ SB,, B+ SB,,

b) caso funcién de Ricker 4 =r(—2—)'™"
a(pyr)

Este & verifica, r<h, ya que >1. Por otro lado, la funcién g(r)=r8"", con >0,

a(pyr)
verifica g(0)=0;g(1)=1 y tiene un maximo relativo en el intervalo (0;1) cuando se cumple

1

-
s y en este caso el valor de éste maximo es g(ﬁ) =%5 In(9)

In(J) -1
)

. Este valor es mayor

que 1 siy sélo si <e .4

La idea de trabajar con (r,h) en vez de (a,f) permite cambiar la escala de busqueda de los
pardmetros (e, f), cuando los mismos se estiman en conjunto con los parametros del modelo de

dinamica poblacional estructurado por edades: fijado r, se busca & tal que #>r. En este caso
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cualquiera de los valores N,,N,.,SB.,B, puede ser también parametro del modelo (si se

desconoce el estado de equilibrio virgen).

3.2.1 Relacion entre % y la derivada en la biomasa desovante virgen de la funcién de

reclutamiento

El Lema Al (Apéndice) muestra la dependencia de los pardmetros de las funciones de

reclutamiento de Beverton y Holt y de Ricker, del estado de equilibrio virgen. Conociendo la

biomasa desovante virgen SB.,, a(p,s) y la derivada de la funcién de reclutamiento en el estado
. dN . .

virgen SB,,: KI;(SB‘”)’ y postulando una funcion de reclutamiento, pueden calcularse los

parametros que la definen.

La %(SBW) podria ser usada como parametro del modelo de dindmica poblacional. La

conveniencia de esto dependera de los datos disponibles a partir del estado virgen.

Notar la importancia que reviste el estudio de la biologia reproductiva y reclutamiento antes de
comenzar la explotacion del recurso pesquero. Lamentablemente estas investigaciones son muy
dificiles que ocurran, por lo tanto es posible que se carezca de la informacion necesaria para
estimar la funcion de reclutamiento por esta via. Comenzada la pesca es probable que la poblacion
sea perturbada y alejada de su estado de equilibrio virgen, se pierda la oportunidad de dichas
investigaciones, y se requieran datos de varios tiempos y de situaciones adversas a la dinamica del
reclutamiento para poder finalmente estimar una funcion de reclutamiento basada en datos. Notar
que este ultimo seria el Gnico caso para el cual la familia de funciones de reclutamiento no seria
postulada a priori.

El Lema A2 (Apéndice) muestra que bajo minimos supuestos, dos puntos de pares (SB,N;)

pertenecen a la grafica de una unica funcion de Ricker o de una tnica funcién de Beverton y Holt.

El siguiente Lema permite determinar los pardmetros de dichas funciones en funcion de (r,4) y el

estado de equilibrio virgen.
Observacion

En realidad se necesita partir de un estado de equilibrio conocido, que puede no ser el estado de
equilibrio virgen. Todos los resultados de este trabajo valen considerando un estado de equilibrio

cualquiera de referencia notado (SB.,N;.) (no nulo y tampoco extremo de minima biomasa
desovante) y el nuevo estado de equilibrio (SB,N;), como se definié anteriormente. El uso del

estado de equilibrio virgen es comun en la biologia pesquera, y se mantendra la nomenclatura en
este trabajo.

3.2.2 Relacion entre / y la derivada en el origen de la funcién de reclutamiento
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Sea pe R, p>0, el vector de probabilidades de supervivencia por edad, en un estado de
equilibrio simbolizado por (SB,N;), de manera que SB=rSB, y Ny =hN,. Aqui 0<r<1l 'y
r<h.

Teniendo en cuenta que existe a(p) tal que N, =a(p)SB y que para el equilibrio virgen

a(p)
a(py

edad en el equilibrio (SB,N;) (en general desconocido), se obtiene:

Ny =a(py)SB., y que asi h= )r, con p el vector de probabilidades de supervivencia por

Lema 3.2

Fijado 0<r <1 y conocido a(p,,), es equivalente conocer 4 a conocer la derivada en el origen de

la funcion media de reclutamiento.

Prueba/
.y aSB
1) Parala funcién de Beverton y Holt: N = , a,>0

p+SB

a(p)= ¢ _,sp=% _ By ¢ _p= —/f, luego haciendo cuentas se

B+SB a(p) a(py) a(p) "’
obtiene alp) _ ! F; y entonces
“Wr) rr1-na(py)
a
h= rp, (B&H) (2.1)
r+(1—r);a(PM)

2) Parala funcion de Ricker: N, =aSB e PSEB, a,B>0

apy=ae PP 5s8=Lin% ) y r % = Lin—% ), de donde

B alp) B alpy) B alp)

a(p)=a"alpy) Y

h=a""a(py)'r (R) (22).¢

Para la funcion de Beverton y Holt, M(O) =2 y para la funcion de Ricker N, (0)=«. Por lo
dsB yij dSB

tanto observamos que para ambas funciones (de (2.1) y (2.2)), & depende de a(p,,), depende

también de r y finalmente depende también de &(O) .
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Observaciones

o (py) N

20 @;(py) - SB.,
i=lLk+

Observar que a(p,,) =

s Py =(Par1sParasr P ie) (vector de probabilidades

de supervivencia en el estado virgen) y por lo tanto se estima conociendo Unicamente las
probabilidades de supervivencia por edad en el estado virgen p,,;(conociendo las tasas
instantaneas de mortalidad natural por edad virgen) y los pesos medios de hembras maduras w; y
proporcion de hembras maduras por edad mad;, en el estado virgen (a; =w; mad;, i=Lk+). k+

indica el grupo de edades mayores o iguales a k. Otra posibilidad para estimar a(p,,) es a partir

1,00

SB..

del conocimiento o estimacion de (SB.,, N ) , calculando directamente a(p,,) =

Se ha obtenido: dada una funcion de reclutamiento (Beverton y Holt o Ricker) y dado 0<r<1,
existe un unico h:r<h que permite calcular los parametros que definen la funcion de
reclutamiento.

De esto se obtiene un resultado muy importante: cuando se conoce el estado de equilibrio virgen y

. . dN
se fija el valor de r, es equivalente conocer % a conocer FBI(O)' Pero por otro lado, el
conocimiento de las derivadas en el estado virgen, del
dN . . e C .
Notar que FBI(O) tiene connotaciones de sostenibilidad bioldgica ya que en principio (en el

Capitulo 2 se ha demostrado que existe para a(p)una cota superior menor que %(O) , que

depende de parametros de la biologia reproductiva y reclutamiento) debe ser a(p) < %(O) para

cualquier vector p biolégicamente sostenible. Por lo que pre-establecer un valor de #, significa

asumir un cierto conocimiento sobre la sostenibilidad biologica.
. ., . dN
Puede reescribirse 4 en funcién de la derivada FBI(O) :

h= ! = s , para la funcion de Beverton y Holt

B o den N
re(=r)alpy)  r=n O alpy)

Y r
_—t con y=— .
7+ﬂ(0)—1 (I=r)a(py)
dSB

Que a su vez puede ponerse como /s =

h=a""a(py Yl = %(0)1_’ a(py)" "' r, para la funcion de Ricker, que puede
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ponerse como 4 = 7% 07", con y=a(py) " r.

Se puede observar que la relacion funcional entre % y la derivada en el origen%(O) es

estrictamente monotona creciente, para ambas funciones de reclutamiento.

3.2.3 El valor de / como resultado de un proceso de explotacion y respuesta biolégica

h= a(p) r,con a(p)= ol , donde p es el vector de probabilidades de supervivencia por
a(py) 2.0; w;(p)
i=Lk+

edad (constante en el equilibrio) que mantenido constante en el tiempo permite a la poblacion
evolucionar al estado de equilibrio identificado por (SB,N,); @=(®,®,,....a;,) es el vector

estructura estable de edades en dicho estado de equilibrio (depende de p); y los pesos medios de
hembras maduras w; y proporcion de hembras maduras por edad mad;, en el estado de equilibrio
forman a; =w; mad;, i=Lk+.

Notar como % depende de la biologia reproductiva y de las probabilidades de supervivencia por
edad (constantes). Esta es una forma de representar al parametro 4. Pueden existir probabilidades
de supervivencia por edad variables para aproximarse al estado de equilibrio (SB,N;). Sin

embargo, esta vision de probabilidades de supervivencia constantes en el largo plazo permite

comprender efectos sobre #, al tener en cuenta como depende a(p) de caracteristicas

reproductivas y de las probabilidades de supervivencia por edad.
Por ejemplo si los ¢;, i=1Lk+, no se ven afectados por la explotaciéon, unas pequefias

probabilidades de supervivencia por edad, produciran una gran proporcion de juveniles en la
poblacion y el valor de % sera grande. Una manera de explotar con probabilidades de
supervivencia mayores produciria (en este contexto) un valor de » menor.

Si como respuesta a las probabilidades de supervivencia pequefias, con consecuencia de
desaparicion de individuos grandes hubiera una reduccion en la edad de primera madurez en el

proceso de atraccion hacia el estado de equilibrio (SB,N), el efecto seria de disminucion de # a

medida que cambia la primera madurez. En este caso se produciria un cambio en la funcién de
reclutamiento.

El efecto sobre las proyecciones de mediano plazo, considerando que se produce este cambio,
puede ser perjudicial para los pescadores o para el recurso, si no se tiene en cuenta adecuadamente.
Si se usara la ojiva de madurez estimada luego del cambio de edad de primera madurez, como
constante en el proceso de proyeccion, se podrian estimar reclutamientos inferiores a los reales,
teniendo una visiébn pesimista de la evolucion del recurso. Hay que considerar que una
recuperacion de la abundancia puede revertir la disminucion de la edad de primera madurez. Si, por
otro lado, se usara la ojiva de madurez del periodo anterior al cambio de edad de primera madurez,
podrian estimarse reclutamientos excesivos y recomendar capturas que perjudiquen al recurso.
Enberg et al. (2010) comentan este mismo efecto.
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Estos ultimos autores citados también comentan que cuanto mayor tiempo sea explotada una
poblacion, mayor sera la evolucion de la historia de vida y mayor sera el efecto sobre el parametro
h . Resulta evidente la necesidad de realizar estudios de la biologia reproductiva y reclutamiento y

un monitoreo constante.
3.2.4 Discusion

Como se ha visto, la funcioén de reclutamiento queda determinada con suficiente informacion en el
estado de equilibrio virgen y postulando una familia de funciones de reclutamiento determinada. En
el caso de se carezca de dicha informacion, se requieren datos historicos suficientes y en calidad
adecuada.

El parametro # queda univocamente determinado por la derivada de la funcion de reclutamiento en

el origen (conocido a(p,,) y r). La estimacion de » queda supeditada a la posible estimacion de

esta derivada. Pero para poder hacerlo se requiere buena cantidad de datos con pequefias biomasas
desovantes y reclutamientos. Esto no siempre es posible, pues depende del estado pasado del
recurso y de las investigaciones historicas realizadas. Ademas, en un recurso sobreexplotado que ha
llegado a tener biomasas desovantes muy pequefias con afectacion del reclutamiento, es posible que
el reclutamiento estimado del modelo de dinamica poblacional este subestimado debido a descartes
y posible subdeclaracion del mismo. En este caso la estimacion de la derivada en el origen de la
funcion de reclutamiento puede resultar en una subestimacion (subestimacion de #), y podria
generar una vision pesimista del recurso.

Por otro lado, la estimacién directa de 4, considerando su definicion, es posible tinicamente si es
posible estimar el nuevo estado de equilibrio en términos de reclutas y biomasa desovante, y esto
s6lo es factible cuando la poblacion se encuentre en el nuevo estado de equilibrio. Por lo tanto en
general no es factible obtener una estimacion a priori del modelo de dinamica poblacional del valor
de A.

En el caso de la funcion de reclutamiento de Beverton y Holt, la dependencia del reclutamiento de
h no seria relevante para biomasas desovante grandes (cuando el reclutamiento varia
independientemente de la biomasa desovante). En el caso de la funcion de Ricker esto no es asi y
podria haber un efecto notable. Inclusive el reclutamiento en el nuevo estado de equilibrio puede
ser mayor que el reclutamiento en el estado de equilibrio virgen (4 >1).

Es usual considerar el reclutamiento con media la funcién de reclutamiento y errores aleatorios. La
definicion a priori de la varianza de estos errores suficientemente grandes, puede enmascarar el
efecto negativo de la funcion de reclutamiento mal definida (/% erroneo), pero en este caso el

reclutamiento seria aleatorio, posiblemente sin dependencia de la biomasa desovante.
Lejos del estado de equilibrio virgen, la falta de informacion para definir la derivada %(O)

debiera considerarse como falta de informacion para definir /. Esto puede detectarse antes de
desarrollar el modelo de dinamica poblacional. En este caso puede ser imposible que el modelo

pueda reconstruir una funcion de reclutamiento a partir de # como pardmetro del mismo.

Aun con estos problemas, para muchos modelos de dindmica poblacional es importante poder
introducir una funcion de reclutamiento que de cierta previsibilidad del mismo. Esto es asi
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comunmente en el marco de pocos datos. En estos casos la definicion de un valor de % es
fundamental, pues la funcion de reclutamiento actia como penalidad en el modelo de dinamica
poblacional, en conjunto con la variabilidad que se introduzca en los reclutamientos alrededor de la
funcion media. En estos casos de pocos datos, varios autores determinan a priori un valor de %, o
lo acotan entre valores dados arbitrarios. Esto resulta en asumir a priori un grado de dependencia
del reclutamiento de la biomasa desovante, que muchas veces es desconocido. Mas adelante
veremos como acotar los posibles valores del parametro #, utilizando resultados obtenidos en este
trabajo.

Se han desarrollado estudios con multiples stocks con patrones comunes por especie o grupos de
especies de similar historia de vida (meta-analisis) en la busqueda de distribuciones a priori de #,
para introducirlas en un enfoque bayesiano de estimacion de los parametros del modelo de
dinamica poblacional (SEDAR 24-AW-06, 2006; Mangel et al., 2010; Dorn et al., 2008; Myers et
al.,1999). Sin embargo, la relacion entre reclutas y biomasa desovante de una poblacion depende de
la historia de explotacion de dicha poblacion como también de muchos otros factores que afectan a
la misma especificamente, luego pareciera arriesgado realizar inferencias a partir de otras especies.
Los resultados basados en el parametro % se han desarrollado basandose en el supuesto de la
existencia de una funcién de reclutamiento que contenga en su grafica al equilibrio virgen y al
nuevo equilibrio que resulta de reducir la biomasa desovante virgen a un »x100 % de la misma. Sin
embargo, la pesca puede afectar evolutivamente a los peces (Aubone, 2004 a; Enberg et al., 2010)
pudiendo producir un cambio de la funcién de reclutamiento. Puede ocurrir una bifurcacion de la
dinamica poblacional con atraccién de un nuevo estado de equilibrio que no puede ubicarse en la
grafica de la antigua funcién de reclutamiento. El estado de equilibrio virgen como punto de
partida, en este caso, puede dejar de tener sentido. Una nueva funcién de reclutamiento puede no
contener en su grafica al punto virgen. Para poder seguir trabajando con el parametro % debiera
poderse estimar un estado de equilibrio en la nueva relacion entre reclutas y biomasa desovante
(reemplazante del estado de equilibrio virgen). Este estado de equilibrio (que deberia conocerse) es
el que servira como referencia y de acuerdo a la magnitud de la biomasa desovante debera definirse
r, que podria ser mayor que 1. De no ser posible esto, las proyecciones carecerian de confiabilidad.
Sin embargo, desde la perspectiva asumida en este trabajo, de en general desconocimiento de los
estados de equilibrio, esto no es posible. Ademas si hubo un cambio en la funcién de reclutamiento,
debera pasar el tiempo y se deberan dar las condiciones, para que la poblacién se estabilice. Es
poco probable poder conocer un estado de equilibrio en el corto plazo.

Cuando existe informacion cientifica de la biologia reproductiva, en términos de cotas superiores
de ciertos parametros biologicos, es posible acotar el valor de #. Vista la dificultad para estimar
puntualmente el parametro #, lograr una acotacién del mismo resulta ser interesante al momento
de restringir su variabilidad en el proceso de estimacion dentro del modelo de dinamica poblacional
(por ejemplo considerando una estimacion bayesiana de parametros).

3.2.5 Acotacion de £
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Dado r, el valor de & verifica » < k. Sin embargo teniendo en cuenta que debe verificarse que

a(p) SMaxg, 4 6; < %(0) , donde 6; = fecrel; n°puestas; prob; (fecundidad relativa por el numero
de puestas por la probabilidad de supervivencia de un ovocito a la edad 1, todo para hembras de la
edad i) y poniendo A=Max, ,o6; y usando la monotonia de 4 en funcion de %(0) , €

obtiene:

r

Y [Shen el caso de la funcién de reclutamiento de Beverton y Holt, con y=——— y
y+A” (A=r)a(py)

yA™" <h en el caso de la funcion de reclutamiento de Ricker, con y=a(py,) ' r.

Tener en cuenta que la funcion de reclutamiento media podria no ser la de Beverton y Holt o la de
Ricker. En este caso, las cotas inferiores debieran ser calculadas especificamente.

Por otro lado, #= a(p )) r, por lo tanto %< r,y esta cota vale para cualquier funcién de

a(py a(pyr)
reclutamiento.

Notar que estimando a(py) y A, se puede acotar /. Notar que A=Max, ,o0; es un valor

extremo y que para su estimacion se requiere de estimar la mejor situacion de productividad
posible de reclutas para la especie (nimero de puestas, fecundidad relativa y probabilidad de
supervivencia de ovocitos a la edad 1, por edad). Las cotas de # dependen con monotonia creciente
de A.

Notar que las cotas dependen de a(p,,), que se estima sobre el estado de equilibrio virgen de no

pesca.

Ejemplo: acotacion del steepness h para la merluza argentina (Merluccius hubbsi) al sur de los
41°S

Aubone y Rodriguez (2012) desarrollaron para la merluza argentina (Merluccius hubbsi) al sur de
los 41°S, en el Océano Atlantico Sur, un modelo de dindmica poblacional basado en el Analisis de
Cohortes Modificado (ACM) (Hernandez y Perrotta, 2008; Aubone, 2010), y utilizaron el enfoque
bayesiano para la estimacion de los parametros. Las tasas instantaneas de mortalidad natural se
consideraron parametros del modelo y fueron estimadas sus distribuciones de probabilidades a
posteriori.

En la Figura 1 puede observarse la nube de puntos biomasa desovante y reclutamientos estimados
por el modelo de evaluacion. Se observan dos grandes nucleos de puntos sin definir claramente una
funcion de reclutamiento. En las Tablas 1 y 2 pueden verse los datos basicos necesarios y

parametros estimados para acotar /.
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Figura 1. Reclutas y biomasa desovante que les dio origen. Periodo 1990-2010. Datos simulados, del proceso
de estimacion bayesiana de los parametros del modelo ACM (Figura extraida de Aubone y Rodriguez, 2012).

Tabla 1. Datos basicos y parametros estimados. Merluccius hubbsi, sur 41°S

Edad | M EEE a;

1 0,39472 | 0,32968 | 0,00027
0,23168 | 0,22216 | 0,01649
0,42862 | 0,17622 | 0,13890
0,47058 | 0,11479 | 0,35368
0,45976 | 0,07170 | 0,62025
0,75485 | 0,04528 | 0,85803
7+ | 0,75485 | 0,04016 | 1,33923

N[ | B W] N

EEE: estructura estable de edades estimada en el equilibrio virgen

r 0,2
VB&H 0,11106
7r 0,13726
a(py) 1,60089
A 7,48410
Tabla 2. Cotas estimadas
1_
YB&H TRAT" A,
Yosw +A7 a(py)
0,45390 0,68684 | 0,93499
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Donde  ypepy = —r y  yr=a(py)'r. Se usd6 la siguiente féormula

(I=r)alpy)
_o(py)
20 0 (py)

i=1k+

a(py)= , donde la estimacién media obtenida de las tasas instantaneas de mortalidad

natural en el periodo 1996-2010, fueron consideradas como las del estado de equilibrio virgen.
Notar que para estimar a(p,,) no se utilizo una estimacion de (SBw, N ) -

Luego, si la funcion de reclutamiento fuera la funcion de Beverton y Holt, se esperaria que
0,45390 < £ <0,93499 . Si la funcion de reclutamiento fuera la funcion de Ricker se esperaria que
0,68684 < 1 <0,93499 .

Este resultado puede indicar poca sensibilidad del reclutamiento a cambios en la biomasa
desovante. La explotacion a la que ha sido sometida la merluza al sur de los 41°S en los ultimos
afios y la capacidad de recuperarse que se ha observado (Aubone y Rodriguez, 2012), son
consistentes con este comentario.

Apéndice

El siguiente Lema A1 muestra la dependencia de los parametros de la funcion de reclutamiento del estado de
equilibrio virgen.

Lema Al

N oo
Para el estado de equilibrio virgen (8B, N o), a(pyr)= ? , se tiene que para la funcion de Beverton y

oo

aSB
Holt, Ny =————,con @, >0

B+ SB
dN 1 +SB.,)? dN
p=s8.. L (8.) e s
a(py)——-=(SB.,)
dSB

Y para la funcion de Ricker, dada por Ny = SB e PSE ,con a,3>0, se tiene que:

d A
alpy) =5 (55.) s )
= a=a e YPu

B aoy B (Pu)

Prueba/
Es facil probar esto.¢
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El siguiente Lema A2 permite comprender porque el conocimiento del estado de equilibrio virgen
(8B, Ny o) y del estado de equilibrio dado por (SB,N;) (dos puntos en el espacio SB— N, ), permite

calcular los parametros de la tnica funcion de reclutamiento dentro de una familia de funciones como la de

aSB . -
Beverton y Holt: Ny =m ola de Ricker: Ny =aSBe ?*8 con a,5>0.
+

Lema A2

1 2

Dados dos puntos (SBI,Nll) y (SBZ,le), tal que SB' <SB“ y —SB' le +SB? Nl1 > 0. Existe una
tinica funcién de Ricker que pasa por dichos puntos. Si N,' < N,”, entonces existe una tnica funcion de

Beverton y Holt que pasa por dichos puntos.

Prueba/
Para la funcion de Ricker:

1 2
N 1 2
11 BB _g 12 BB —g
SB SB
Ni'SB® _ psai-sa') - 1 2 1 N;'sB?
luego —5 =€ , y de aqui se despeja B (pues SB" #SB”): 3 1 In( 5 1)=ﬂ ,y
N,* SB sB* -sB'  N*sB
N,'sB? 12 24,1 . N B SB!
————>1pues —SB" N;” +SB“ Ny >0, luego f>0. También resulta & >0 por ser ——e =a.
N,*sB! sB!
1

Para la funcion de Beverton y Holt se tiene que:
N, SB' =asB' - gN,' y N;2SB*=aSB? - BN’

Y este sistema de dos ecuaciones lineales con dos incognitas tiene Unica solucion si y solo si

SB! le - SB? Nll #0 (por hipotesis SB' le — SB? Nl1 < 0). Las soluciones:

oo NN (sB?-sBY . SBISBE(N2 - N
SB>N,' —SB'N,? SB2N,' - SB'N,?

Y de acuerdo a las hipotesis a, >0 .4

Notar que si (r,/) fuera conocido y también (SB..,N,..), también lo es SB=rSB,, y Ny =hN,,,, con
O0<r<ly h>r.Y aqui se tienen los dos puntos distintos para aplicar el Lema A2. En este caso si
SB'=SB=rSB., SB*=SB., N'=Ny=iNi., y N>=N_., se tiene que

—SB' N\ +SB* Ni' =SB, N oo + SBuhN| o0 = SBuN oo (h—1) > 0.
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Notar que si /4 >1 solo puede existir una funciéon de Ricker que pasa por dichos puntos, mientras si 4 <1
existen Unicas funciones de Beverton y Holt y de Ricker que pasan por dichos puntos.
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Capitulo 4

M-efecto en la estimacion de los parametros de modelos estructurados
por edades para peces. Puntos de anclaje para las estimaciones de los
parametros

4.1 Introduccion

Atendiendo a las “condiciones de partida” de esta Tesis, se considerd necesario estudiar como
errores de estimacion en un parametro clave “la tasa instantanea de mortalidad natural”, que
aparece en las ecuaciones de la dinamica poblacional tradicional, y requiere (tradicionalmente) de
una estimacion previa, afecta las estimaciones de la dindmica poblacional. Modelos de dindmica
poblacional de peces tradicionales, como el Analisis de Poblaciones Virtuales (APV) o el Analisis
de Cohortes (AC), y el Modelo de Produccion Estructurado por Edades (ASPM, por sus siglas en
inglés) las tienen como datos de entrada (Aubone, 2010). Todos los resultados con dichos modelos
dependeran de los valores que se introduzcan de dichas tasas, que sin embargo son muy dificiles o
imposible de estimar. Aunque las tasas instantaneas de mortalidad natural pueden ser tratadas como
pardmetros del modelo e inclusive como variables aleatorias (Aubone y Rodriguez, 2012), no deja
de ser un problema las numerosas ecuaciones no-lineales a resolver. Pero si aceptamos la gran
incertidumbre subyacente, resultara no sélo es importante evaluar los posibles efectos de errores
cometidos en las tasas instantdeas de mortalidad natural, sino contar con alguna alternativa de
modelo que no las contemple y se enmarque en las condiciones de partida de esta Tesis.

La magnitud de la mortalidad natural se relaciona directamente con la productividad de la
poblacion, los rendimientos que se pueden obtener, las tasas optimas de explotacion, captras que se
pueden obtener y los puntos bioldgicos de referencia. La misma puede variar por edades y en el
tiempo. Lamentablemente, la mortalidad natural es también una de las cantidades mas dificiles de
estimar en investigacion biologica pesquera. ComUnmente se utilizan métodos, basados en
relaciones empiricas de crecimiento, teoria de la historia de la vida, y la edad maxima, para
estimarla. Los métodos directos son practicamente imposibles de aplicarlos en especies marinas.
Pero ademas de existir muchos métodos indirectos, los mismos son notoriamente problematicos en
diferentes aspectos. Pero como veremos a continuacion, cuando la poblacion se encuentra
explotada, es muy dificil separar el efecto de la mortalidad por pesca de la mortalidad por razones
naturales. Por lo tanto, salvo en el estado virgen de no pesca, es practicamente imposible realizar
una estimacion “confiable”, cuando se trata de poblaciones de peces salvajes marinas.

Los valores introducidos como tasas instantaneas de mortalidad natural permiten obtener las tasas
instantaneas de mortalidad por pesca de manera tinica y afectan en la definicion de los niveles de
biomasa. Como veremos, la necesidad de fijar las tasas instantaneas de mortalidad natural radica en
la necesidad de estimar las correspondientes por pesca. Se pierde la unicidad en la estimacion de
las tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad si no se pre-determinan las tasas
instantaneas de mortalidad natural por edad.

Para salir de este problema, se propone trabajar con una ecuacion general de captura y datos
convenientes. En este Capitulo se estudian condiciones para que los datos utilizados determinen
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adecuadamente la dinamica poblacional estructurada. La idea basica es que las probabilidades de
supervivencia por edad y el reclutamiento, son los factores que fundamentalmente definen la
dinamica poblacional.

Se define la nociéon de punto de anclaje, que favorece la unicidad en la estimacion de los

parametros del modelo de dinamica poblacional estructurado por edades. Los puntos de anclaje
resultan fundamentales para asegurar la objetividad y resultados basados en datos, del modelo de
dinamica poblacional. La sobre-parametrizacion (exceso de parametros a estimar respecto de la
cantidad de datos utilizados para dicha estimacion) produce la incapacidad de difinir univocamente
los parametros del modelo. Esta indefinicion, ademas de posibles problemas numéricos por muchos
parametros, genera grandes problemas al momento de estimar los mismos. Muchas veces el
proceso termina con alguna subjetividad para elegir un posible vector de parametros dentro de los
que se logran estimar. Se busca evitar en lo posible este proceder. El problema de la sobre-
parametrizacion puede limitarse con puntos de anclaje adecuados, que en otras palabras quiere
decir que se debe contar con suficientes datos por edad y tiempo, convenientes. Esto marca una
necesidad para el desarrollo de investigaciones y toma de datos.

En este Capitulo se plantea el Modelo Secuencial Simplificado (MSSIM). Este modelo
estructurado por edades, esta basado en las probabilidades de supervivencia por edad, y en las
denominadas tasas de explotacion (o intensidad de explotacion), y se libera el uso de tasas
instantaneas de mortalidad natural y por pesca, y por lo tanto es un modelo libre de la ecuacion de
captura de Baranov y de la necesidad de resolverla numéricamente. Ademas de simplificar el
calculo, se evitan asi problemas adicionales de los métodos numéricos por tener que resolver tantas
ecuaciones no-lineales en forma simultanea en un contexto general de sobre-parametrizacion. Sin
embargo, la simplicidad del céalculo que resulta con estos modelos se paga con mayor sobre-
parametrizacion. Por ello la importancia de determinar puntos de anclaje que tiendan a definir una
unica solucion. El MSSIM puede ser aplicado a describir la dindmica poblacional en contextos
diferentes de captura, y depende mayormente de datos para la estimacion de los parametros y otras
estimaciones.

4.2 Tasas instantaneas de mortalidad y la ecuacion de captura
Las ecuaciones basicas de la dinamica poblacional son:

Nisint =Ny Dy, i=Lk =2

Nipgi1 =Nty Prery ¥ Ny Piery

donde N;, es el nimero de individuos de edad i en el tiempo ¢,y p;, es la probabilidad de
supervivencia de la edad i a la edad i+1 en el tiempo ¢. k+ es el grupo de edades
ke +Lk+2,. kg -
Supongamos que la captura del tiempo ¢ al tiempo ¢+ A se da por C, )=y (1~ p*)N, donde N
es el numero de individuos de una cierta edad en el tiempo #. ¥ >0;0 <A <1. Supongamos que ¥

no depende de A (caso Baranov). Entonces
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dc[t,t] = Limy . C[[,t+A] _C[t,t] — Limy_,, ;/l—pA
- —

dt A

N

En términos clasicos planteando la Ecuacion de Captura de Baranov:

dcC [t.]
dt

1-p* (1—e %) . 5 .
N=Lim,_,, ¥ TN =yZN, poniendo p=e (dindmica

=Limy_, ¥y

. F .,
malthusiana). Sea F =yZ (Baranov), entonces ;/=E y la ecuaciéon de captura queda

dcC
tt =FN, (C, =C},]), con

Clissa] =%(l—e*ZA)N , 0<A<1 (Ecuacion de Captura de Baranov).

F constante en la unidad de tiempo ¢, es la ecuacion diferencial, que conjuntamente con la

. dN, C . , .,
ecuacion de Malthus dt =-ZN,, con N, condicién inicial, permite concluir la ecuacion de
t
captura de Baranov.
Para cada edad y tiempo, F;, se denomina tasa instantdnea de mortalidad por pesca de individuos
de edad i en el tiempo ¢, y se define M;, =Z;, - F;, como la tasa instantdnea de mortalidad

1

natural de individuos de edad i en el tiempo .

. . . dc
Notar la fuerte dependencia de esta ultima definiciéon de la propuesta de Baranov: dt =FN,.
t

Resulta asi que Z,, = F;, + M, para cada edad y unidad de tiempo tiempo.

S . . dC . (1 . .
Notar que la ecuacion diferencial Ttt = F N, suele considerarse valida en una unidad de tiempo, y

por lo tanto asume que F es constante dentro de dicha unidad de tiempo y que existe una relacion
de proporcionalidad directa entre la velocidad de captura y la abundancia en cada instante. Esto
ultimo, por ejemplo, en pesquerias estacionales o con captura por pulso no es asi. Por lo tanto
pueden haber otras ecuaciones de captura validas. Notar también que con la propuesta de Baranov
se pretende separar el efecto de mortalidad debido a la pesca del efecto de mortalidad debido a
factores naturales. Sin embargo, la explotacion puede afectar la mortalidad natural (por ejemplo
reduciendo el canibalismo de los ejemplares mas grandes sobre los mas pequefios). Esto en general
es dificil de conocer en poblaciones de peces salvajes marinas.

(1-e ™)) Ny suponiendo conocidos N,C,

Dada la ecuacién de captura de Baranov: C = W
+

observar que dada la tasa instantanea de mortalidad natural M , queda una ecuaciéon no-lineal en
F. Una vez resuelta (como se ve a continuacion con unicidad), se calcula la probabilidad de
supervivencia p =e M)

Lo que facilita este calculo es la pre-determinacion de la tasa instantanea de mortalidad natural.

Nos preguntamos porqué es necesario fijar un valor de M . Sea ¢(F,M)= (1-e ™M) Esta

F+M
funcién verifica: @(0,M)=0, 0<@(F,M)<1 ysi M se fija en un valor determinado, Vue [0,1)

existe un tnico F >0 tal que @(F,M)=u (esto es porque ¢ como funciéon de F' es una funcion
estrictamente monodtona creciente). Por otro lado existen infinitos pares (F,M) tal que

o(F,M)=u . Esto quiere decir que el hecho de pre-determinar M sirve para determinar una unica
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F si se conociera la proporcion de extraccion, ¢(F,M). Si no se pre-determina M , entonces

existen infinitas soluciones (F, M)y el problema queda indeterminado.

Lema 4.1

Dada la probabilidad de supervivencia p constante, se cumple:

1) si M aumenta, resulta que F disminuye y viceversa.

2)si M aumenta, resulta que N aumentay viceversa.

Prueba/
1) es muy sencillo de probar teniendo en cuenta que In(p)=-F - M
2) de la ecuacion de captura se obtiene C :Fp—_lN , y por lo tanto: iL:N , por lo
In(p) F p-1
In(p)

tanto si M aumenta, al disminuir F , resulta que N aumenta.¢
Lema 4.2

Consideremos una cohorte. Dada la probabilidad de supervivencia p, del tiempo ¢ al tiempo 7+1:
N, p, =N, , y un indice de los mismos tiempos, estoes /,,; =q!,,y N,y =E(,,)=qE(,)=gN,,
entonces es equivalente conocer la tasa instantanea de mortalidad natural M, a conocer N,. Aqui
se supone p, = e fiM

Prueba/

Resulta p,=¢g, luego dada M,, se calcula F,=-In(q)—M,, y luego se calcula
G

. . C .
=N, . Andlogo si se conoce N,, como 1.6 . N, se despeja F, y luego se

F L -1
t (1—6 E M,) t pt
F,+M, In(p,)

calcula M, de F,=—In(q)-M, .¢

Lema 4.3

Un indice de edad i+ 1 combinado con la estimacion de la proporcion de individuos de edad i en la
poblacion, genera la estimacion de la probabilidad de supervivencia. Por Lema 4.1, si ademas se

conoce M;,, se estima univocamente N, .

Prueba/

N =gN _ t _ Ni+1,t+l _
il =q N Y Wy, = P 4, CNTONCES p; 4 =N qp;- ¢
it
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Lema 4.4

Supongamos que se tienen indices de abundancia por edad del tiempo ¢ al tiempo ¢+1, entonces
conocer el vector de probabilidades de supervivencia por edad del tiempo ¢ es equivalente a

conocer el vector estructura de edades del tiempo .
Prueba/

Nigj =4 Niy, i=Lk+
Supongamos que se conoce el vector de probabilidades de supervivencia por edad

Py = (pl,t’pz,zsn-,pk_,_’,) .

Ni+l,t+l =Piy Ni,t ,i=Lk=2y Nivyr =Ny Piary ¥ Nty iy s Pi-1t = Pi+yt -

; P
Observando que @, Pit _ i, E=LE=2 0y @y, SRR [y
qin Qi+ ~ Pl
H_Pj,t I_;C Pt 1
se obtiene @, de 1= Yo, =0,0+ Y 42 ) y luego los @,
i=1k+ i=2h-1 |1 q; I1 Djt 9k+ ~ P+
j=2,i+1 =2k

i=2,k+ de las formulas anteriores.

Reciprocamente, si se conoce el vector estructura de edades en el tiempo ¢, de las tltimas formulas

se despejan los p;,, con i=1k+ .4

Corolario 4.1

Supongamos que se tienen indices de abundancia por edad del tiempo ¢ al tiempo 7+1. Es
equivalente conocer el vector de estado de un tiempo a conocer el vector estructura de edades y el
vector de tasas de mortalidad natural de dicho tiempo.

Prueba/

Si se conoce el vector estructura de edades de dicho tiempo ¢, por Lema 4.4 se conoce el vector de
probabilidades de supervivencia por edad y por Lema 4.1 se conoce el vector de estado en el
tiempo ¢.
Si se conoce el vector de estado de un tiempo, se conoce el vector estructura de edades de dicho
tiempo. ¢

Corolario 4.2
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Supongamos que se tienen indices de abundancia para todas las edades en un periodo de tiempo.
Supongamos que se conoce un vector estructura de edades en un tiempo intermedio. Entonces se
conocen los vectores estructura de edades en todo el periodo de tiempo. Si ademas se conoce un
vector de probabilidades de supervivencia por edad en un tiempo intermedio, entonces se conocen
todos los vectores de probabilidades de supervivencia por edad en el periodo de tiempo.

Prueba/
q 0 .. 0
0 q2 0 _ Al .

Sea Q= L Qa)(t) =1y Y Dy = 0 @141 » POT lo que si se conoce un vector
0 .. 0 g

estructura de edades en un tiempo intermedio, pueden calcularse los anteriores y posteriores. Por el
Lema 4.4 se conocen todos los vectores de probabilidades de supervivencia por edad en dicho
periodo. ¢

Comentarios

Para los resultados anteriores se asumid que se busca determinar una probabilidad de supervivencia
por edad. Notar como los valores de las tasas instantaneas de mortalidad natural por edad,
combinadas con indices adecuados definen el vector de estado poblacional. Es asi que los Lemas
anteriores permiten tener una idea de los datos necesarios para obtener una solucion bien definida
al problema de estimacion de parametros en un modelo estructurado por edades.

Indices de abundancia en numero de individuos por edad, combinados con estructuras
poblacionales permiten estimar vectores de probabilidades de supervivencia por edad. Indices de
abundancia en nimero de individuos por edad y la estructura poblacional en un cierto tiempo,
permiten estimar el vector de probabilidades de supervivencia por edad en dicho tiempo. El efecto
de estimacion se propaga al periodo de tiempo donde se disponga de datos de los indices. Esto
tiende a producir la determinacion univoca de los resultados, por lo menos en el periodo donde se
tienen datos de los indices por edad.

Cuando los datos que ingresan al modelo son estimaciones o se considera que contienen errores, es
necesario obtener estimaciones de los parametros contemplando esto. Entonces ya no se habla de
unicidad de los parametros sino de la buena estimacion de los mismos: esto es, una distribucion de
probabilidades de los estimadores (en el caso frecuentista) que sea bien informativa, esto es, una
distribucion de probabilidad con coeficiente de variacion convenientemente pequefio. En el caso
bayesiano para obtener una distribucion bien informativa a posteriori, se requiere que la misma
refleje buena informacion respecto de la distribucion de probabilidades a priori. Por ejemplo, una
distribucion de probabilidades uniforme a priori y una distribucion de probabilidades normal, a
posteriori.
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4.3 Definicion de punto de anclaje

Diremos que un punto (i,¢) (edad-tiempo) es un punto de anclaje de los parametros del modelo si

los datos con que se cuenta para dicha edad-tiempo contribuyen significativamente a estimar p; ,, y

N; ;, con distribuciones de probabilidades bien informativas.

Mayor o menor cantidad, calidad y distribucion en la tabla edad/tiempo de los puntos de anclaje
permiten lograr con mayor o menor facilidad una distribuciéon de probabilidades bien informativa
de los parametros, que se traducira en distribuciones de probabilidades bien informativas de
variables asociadas (como las biomasas, nimero de individuos, etc.). Estas variables asociadas
suelen ser continuas en los parametros del modelo.

Notar que ademas de puntos de anclaje se requiere de una abundancia inicial para “informar” al
modelo de la magnitud de las abundancias a estimar.

En muchos modelos estructurados por edades tradicionales, no existen o existen pocos puntos de
anclaje y esto genera incertidumbre y falta de unicidad e indefinicion de las estimaciones. Es en
estos casos cuando las dificultades se incrementan para la convergencia de algoritmos de
optimizacion (caso frecuentista de estimacion de parametros) o la imposibilidad de obtener
distribuciones de probabilidades a posteriori informativas, ambos hechos muchas veces observado
en la practica. Esta falta de puntos de anclaje suele suplirse muchas veces con supuestos
matematicos, penalidades o restricciones varias, pero esto suele cargar en el modelo lo que los
datos debieran producir. Los puntos de anclaje generan informaciéon valiosa para facilitar la
estimacion de los parametros del modelo. Tener en cuenta que los puntos de anclaje deben ser
puntos basados en buenos datos, ya que la influencia de los mismos juntamente a errores podria
generar inconsistencias en el proceso de estimacion y entorpecerlo o directamente producir errores
muy dificiles de detectar o corregir.

4.4 E1 Modelo Secuencial Simplificado (MSSIM)

Atendiendo al problema de estimacion adecuada de las tasas instantaneas de mortalidad natural, se
presenta en este punto un modelo estructurado por edades que trabaja con la ecuacion general de
captura C =y(1-p)N , por lo que no depende de las tasas instantaneas de mortalidad natural y por
pesca, que provienen de la ecuacion de captura de Baranov. La ventaja es que no es necesario
resolver ecuaciones no-lineales de captura y no existen posibles sesgos debido a la
predeterminacion de las tasas instantaneas de mortalidad natural por edad, ni problemas de
convergencia, muchas veces provocados por la sobre-parametrizacion. Este modelo es aplicado en
el Capitulo 5 de esta Tesis, a la merluza argentina.

Las ecuaciones basicas de la dinamica poblacional son (como anteriormente):

Nij1 =Ny Digs 0= Lk-2

Nk+,t+1 = Nk—l,t Pyt Nk+,z Py
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donde N;, es el nimero de individuos de edad i en el tiempo ¢,y p;, es la probabilidad de
supervivencia de la edad i a la edad i+1 en el tiempo ¢. k+ es el grupo de edades

kk+1L,k+2,...k

> max *

Se plantea el uso de la ecuacion general de captura C;, =y, (1- p;,)N;, para cada edad y tiempo.

Supongamos que se conocen las proporciones de individuos muertos naturalmente ¢;,, i=1k+,
t=1t,t, (pueden ser datos o ser parametros del modelo (con valores iniciales)).
Supongamos ademés conocidas las capturas por edad C,,, i=1,k+, t =1,t, (datos).

Recordemos:
Ci,t =%is (1- pi,t)Ni,t > MNi,z =(- 7;‘,;)(1_ pi,t)Ni,t

y 6, =(-7,)1-p;,),para i= Lk+,t=t.t,.
Veamos que con el conocimiento de 5l~’t y Ciy» i=Lk+, t=1,t,,y de Piy, » i=Lk=1 (estos
Gltimos parametros del modelo) y asumiendo adicionalmente que py_j, =pi, Y Oy, =Opyys

para cada t=¢,t, (esto no es una restriccion significativa), se pueden determinar todos los
vectores de estado poblacional y todas las probabilidades de supervivencia por edad y tiempo, sin
resolver ecuaciones no lineales.

Tener en cuenta que y;,(1-p,,)=1-p;,—3J,,. También resulta que C;, =y, (1-p;,)N;, para

i=Lk+ yque Ny =N piy» i =1,k-2, luego se tiene que

1

1
Ci, = Vit (1- Diy ) Ny =i (- Diy ) — Niji1 -

it
4.4.1 Procedimiento de calculo

Para todo tiempo ¢:
1) El ntimero de ejemplares para el ultimo tiempo ¢, se calcula con la formula:

N, =C 1 1

: iy —————=C, ,para i=1k+
" " Yis, (1- Pig, ) " 1= Pig

it

m *m

Sea t=t¢, —1

0.
2) secalcula p;,=——— para i=Lk-2.
B4

N,

i+1,e+1

N,
Luego se calcula N;, =———, i=1Lk-2.
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3) paralaedad k-1 yel grupo k+ , teniendo en cuenta las ecuaciones de captura y de la
dinamica poblacional se obtiene:

1= §k—1,t,t
Croy + Cray + Niw i

Pr-1t = Nk+,t+1

Luego se calculan:

_ Ck—l,t Ck+,t
N, = 1 ) 1 )
T Pr-1t 7 Ok-1y “ Pr-1t T Ok-1y

4) El procedimiento 2) y 3) se repite retrocediendo en el tiempo.

Este procedimiento permite para calcular los nlimeros de ejemplares por edad al comienzo de cada
tiempo, para todas las edades. Ademas quedan calculadas las probabilidades de supervivencia por
edad.

Comentario

Notar que con el MSSIM se cambia la vision clasica de modelos estructurados basados en tasas
instantaneas de mortalidad por pesca y naturales por edad, a modelos basados en las probabilidades
de supervivencia por edad y probabilidades de morir naturalmente, donde estas t{ltimas son
posibles de estimar por trabajos de campo. Las tasas instantaneas de mortalidad natural son muy
dificiles de ser estimadas a partir de muestreos en el mar y frecuentemente se utilizan estimadores
indirectos basados en diferentes supuestos, en general sin posibilidad de ser validados. De no ser
posible estimar las probabilidades de morir naturalmente se puede optar por considerar las mismas
como parametros del modelo, pero esto requiere de considerar datos convenientes (puntos de
anclaje) para definir la solucion (indices por edad, estructuras de edades y biomasa inicial).

La simplicidad de calculo seguramente sera un punto a favor de este tipo de modelos, ain cuando
se encuentre sobre-parametrizado.

Aunque algun lector podria preguntarse sobre porqué no se plantearon directamente a las tasas
instantdneas de mortalidad natural como pardmetros del modelo, en vez de utilizar las
probabilidades de morir por razones naturales, esto tiene una razon importante que es la
simplicidad del planteo MSSIM, donde los J,, intervienen con relaciones sencillas en las férmulas

y especialmente en relacion a las probabilidades de supervivencia, a diferencia de las tasas
instantaneas de mortalidad natural que aparecen no linealmente (en funciones exponenciales) en

en valores

varias formulas de la dindmica poblacional; otra razon es la acotacion de los O,

conocidos (entre cero y uno) a diferencia de las tasas instantaneas de mortalidad cuyos valores
dependen entre otras cosas, del nivel de abundancia.

4.5 Calculo a posteriori de las tasas instantaneas de mortalidad
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Adicionalmente, si se deseara calcular las tasas instantaneas de mortalidad por pesca y naturales
(asumiendo la validez de la ecuacion de captura de Baranov), se procede a posteriori de todo el
calculo, de la siguiente manera:

C. . .,
Se calcula PE;, = N—” (la proporcion de extraccion) y luego
it

In(p; PE.
£y =P, M)y g i1 2
Piy—1 Piy pi’,—l

para i=Lk+ y t=1¢,t, .¢

m

Notar que cada tasa instantanea de mortalidad depende de la probabilidad de supervivencia y de la
proporcion de extraccion correspondiente a la edad y tiempo.

4.6 Cambios en el patrén de extraccion

Las probabilidades de supervivencia por edad pueden cambiarse para producir un cambio en patrén
de extraccion, hacia el futuro: si las proporciones de extraccion por edad fueron
PE,, =1-p;, =6;, , y la propuesta de nueva proporcion de extraccion fuera

A
1-68,, —PE',,

PE' m o i=Lk+.

it

*m

=1-y,p;, =6, ,deaquise despeja y, =

Piy,
Las nuevas probabilidades de supervivencia por edad son: p', =y p;, , i=Lk+. Las
probabilidades de morir por razones naturales no se cambian y se asumen iguales a J;,, . Se ha
puesto un subindice ¢ en p';, para indicar que la misma se aplicara en un tiempo futuro al tiempo

t, ¢

m
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Capitulo 5

Un modelo bayesiano MSSIM vy conclusiones sobre la
sostenibilidad biologica, para la merluza (Merluccius hubbsi) al
Sur de los 41°S, periodo 1998-2007

Se ha desarrollado una aplicacion considerando varios resultados de esta Tesis. El lector interesado
en estudiar el tema expuesto en esta Tesis desde un punto de vista de las aplicaciones puede leer
esta aplicacion primero, antes de leer las fundamentaciones formales escritas en los Capitulos
anteriores. También puede leerse el trabajo de Aubone y Rodriguez (2012) en el cual aplican un
modelo bayesiano, donde se estiman las tasas instantaneas de mortalidad natural variables por edad
pero constantes en el tiempo, como una contribucion inicial a la liberacion de las tasas instantaneas
de mortalidad. Por otro lado, la aplicacion con datos reales para la merluza argentina (Merluccius
hubbsi) es en si un aporte interesante de esta Tesis, para evaluar este recurso pesquero con una
nueva perspectiva metodologica; modelo de dinamica poblacional: MSSIM, estimacion bayesiana
de parametros, liberacion de restricciones sobre las tasas instantdneas de mortalidad natural por
edad, liberacion de la ecuacion de captura de Baranov, utilizacion de puntos de anclaje, utilizacion
de los indicadores ergodicos de sostenibilidad bioldgica para concluir sobre la explotacion, etc.

5.1 Introduccion

Santos y Villarino (2011) desarrollaron para la merluza (Merluccius hubbsi) del stock al Sur de los
41°S, un Analisis de Cohortes (AC) (Pope, 1972), con el enfoque frecuentista de estimacion de
parametros. Para el AC es necesario asumir que las tasas instantaneas de mortalidad natural por
edad son menores o iguales a 0,3 y las tasas instantaneas de mortalidad por pesca se mantienen
menores o iguales a 1,2 para mantener acotado el error relativo porcentual respecto de la formula
de decrecimiento exponencial de Malthus en un 4% (Pope, 1972). Para la evaluacion de merluza,
las autoras antes mencionadas utilizan una M = 0,3 constante para todas las edades, y tiempos. Por
otro lado, Milessi (2009) estimd, una tasa instantdnea de mortalidad natural de 0,843 para los
adultos y de 1,226 para los juveniles de merluza del Golfo San Matias. Ocampo (2010), también
para la merluza del Golfo San Matias, estim6 una M =0,6506 promedio para todas las edades.
Sanchez et al. (2008), estimaron para la merluza adulta un valor de tasa instantanea de mortalidad
natural de 1,076 y de 1,339 para la merluza juvenil, del Golfo San Jorge.

Considerando la posibilidad de que las tasas instantdneas de mortalidad natural fueran diferentes
por edad, Aubone y Rodriguez (2012) desarrollaron un Analisis de Cohortes Modificado (ACM)
(Hernandez y Perrotta, 2008) con estimacion de parametros por el enfoque bayesiano, definiendo
un vector de tasas instantaneas de mortalidad natural por edad como parametros del modelo, vector
usado en todos los tiempos. EI ACM permite obtener formulas para diferentes dominios de
variacion de las tasas instantdneas de mortalidad natural y por pesca, manteniendo el error respecto
de la formula de Malthus, convenientemente acotado. En dicho trabajo se consideraron las
formulas correspondientes a 0<M <I; 0<F<2 (Aubone, 2010). Las tasas instantaneas de

mortalidad natural estimadas por este ACM promediaron para todas las edades un valor de 0,52.

103



Las estimaciones de biomasas poblaciones de merluza con M =0,3 mostraron histéricamente
valores considerablemente menores a los estimados en cruceros de investigacion. Sin embargo, los
resultados obtenidos en Aubone y Rodriguez (2012) permitieron estimar biomasas consistentes con
las estimadas en cruceros de investigacion. Subestimaciones de las tasas instantaneas de mortalidad
natural que se introducen en los modelos producen subestimaciones de biomasas y distorsion de las
estructuras de edades poblacionales estimadas.

En vista de estos antecedentes se considerd importante realizar nuevas pruebas con un modelo
estructurado por edades, sin prefijar las tasas instantdneas de mortalidad natural por edad y tiempo.
Para ello se desarrollo un Modelo Secuencial Simplificado, un modelo estructurado por edades que
no utiliza explicitamente tasas instantaneas de mortalidad natural pre-estimadas ni requiere resolver
ecuaciones no lineales de captura. Aunque el MSSIM en general se encuentra sobre-parametrizado,
con informacion de estructura de edades, indices por edad y una biomasa total de referencia (puntos
de anclaje), puede lograrse una estimacion de la dindmica poblacional.

La estimacion de tasas instantaneas de mortalidad natural reviste suma dificultad en el ambiente
marino. Sin embargo, mediante numerosos estimadores indirectos (muchos de los cuales utilizan
los parametros de crecimiento, por ejemplo y s6lo para nombrar algunos: Pauly (1980); Taylor
(1959); Jensen (1996); Cubillos (2003)) historicamente se han realizado estimaciones que
permitieron el aporte de un dato esencial para los modelos estructurados por edades de dinamica de
una poblacion de peces explotada: una tasa instantanea de mortalidad natural pre-estimada. La
notable variedad de estimadores y la incertidumbre real en los valores de mortalidad natural, su
variabilidad temporal y causas, permiten sospechar el forzado de la estimacion por estos métodos a
un valor “mas o menos confiable”.

Mas actualmente, y con el advenimiento de mayor poder de calculo por el avance tecnoldgico,
algunos investigadores, por ejemplo Cook (2004), He et al. (2011), Lee et al. (2011), Lee et al.
(2012), Aubone y Rodriguez (2012), proponen la estimacion de las tasas instantaneas de mortalidad
natural conjuntamente con la estimacion de los parametros del modelo estructurado. Aunque existe
cierta controversia por este ultimo proceder (Francis, 2012; Lee et al., 2012), el no uso de la
ecuacion de captura de Baranov es la clave para no utilizar las tasas instantdneas de mortalidad
tanto natural como por pesca. Esta es la propuesta que se trata a continuacion. Las tasas
instantaneas de mortalidad natural dadas por conocidas permiten resolver las ecuaciones de captura
y determinar asi las tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad, y de alli las probabilidades
de supervivencia por edad y los reclutamientos. En este trabajo se calculan las tasas instantaneas de
mortalidad natural a posteriori porque interesa su registro en el contexto de la innovacion del
modelo MSSIM vy el interés por compararlas con los valores historicos, aunque provengan de
diferentes metodologias. Pero no es objetivo obtener estimaciones de las tasas instantaneas de
mortalidad natural. Aunque las tasas instantaneas de mortalidad por pesca también pueden
calcularse a posteriori, se decidi6 obviar esto en todo el trabajo.

5.2 Programas desarrollados
Para realizar el analisis se desarrollo el programa MSSIM v2012 (en lenguaje FORTRAN) que

realiza el diagnostico con un MSSIM, con estimacion de parametros con el enfoque bayesiano.
También se desarroll6 el programa ANERGSUST v2012 (en lenguaje FORTRAN) que resuelve el
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Problema de Equilibrio Extremo (PEE) y evalia los indicadores ergddicos de sostenibilidad
biolodgica en los valores simulados de las probabilidades de supervivencia por edad de cada tiempo
del periodo de evaluacion. Este programa ademas estima la probabilidad de que cada indicador, en
cada tiempo, pase el limite establecido (por el PEE) correspondiente (riesgo de no sostenibilidad).

5.3 Caso de estudio: la merluza (Merluccius hubbsi) stock al Sur de los 41°S

Se considera el periodo 1998-2007, afios con datos de indices por edad, estructura de edades
poblacional y biomasa de referencia para la merluza estudiada. Los datos utilizados son los mismos
que se utilizaron para el trabajo de Aubone y Rodriguez (2012). En la Tabla 1 pueden verse los
datos de la biologia reproductiva y reclutamiento necesarios para el Analisis Ergddico de
Sostenibilidad Bioldgica (AESB).

Tabla 1. Datos de la biologia reproductiva. Merluccius hubbsi, Sur 41°S

Edad Proporcion  Fecundidad Pesos Numero
hembras relativa medios desoves
maduras (oocitos/kg) (kg) parciales

1 0,007687 533.000 0,035 14
2 0,113730 533.000 0,145 14
3 0,441456 533.000 0,315 14
4 0,651086 533.000 0,543 14
5 0,749512 533.000 0,828 14
6 0,736687 533.000 1,165 14
T+ 0,862824 533.000 1,552 14

prob=1,5088x107°

Edad ,Bi
1 0,00305
2 0,18755
3 1,57943
4 4,02180
3 7,05298
6 9,75688
s 15,22872
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Tabla 2. Puntos de referencia limite para los indicadores ergddicos de sostenibilidad bioldgica. Merluza
Merluccius hubbsi, Sur 41°S

Indicador Limite
@ (p,) 0,59550
@ (p,) 0,57707
2] 0,40450
#(p) 1
Y max (n°)edades 1+2 83,64

En la Tabla 2 pueden verse los valores limites de los indicadores ergdédicos de sostenibilidad
biolodgica y el porcentaje maximo de juveniles (edades 1 mas 2), en numero de individuos, admitido
en la poblacion en una situacion de sostenibilidad bioldgica. La edad de primera madurez es de
aproximadamente 2,62 afios de edad (machos y hembras combinados). Los valores limites se
obtienen de resolver el Problema de Equilibrio Extremo.

La merluza del stock al Sur de los 41°S se reproduce con regularidad en una temporada
reproductiva que va de octubre a marzo del siguiente afio. Con mayor intensidad la actividad
reproductiva se realiza a comienzos de enero de cada afio, determindndose nacimiento de cada
cohorte el 1 de enero de cada aflo.

Se consideraron los afios 1998 a 2007 con datos de capturas por edad y valores del indice de
biomasa total en peso de campaias de investigacion e indices de abundancia en nimero de
individuos por edad, también de campafias de investigacion. Los cruceros de investigacion fueron
realizados en el mes de agosto de cada afio.

Las ecuaciones basicas de la dinamica poblacional son:

Ni+1,t+1 = N‘,t Dis> i=Lk=2

1

Nk+,t+l = Nk—l,t Pyt Nk+,t Py

donde N, es el namero de individuos de edad i en el tiempo ¢,y p;, es la probabilidad de

supervivencia de la edad ; alaedad i +1 en el tiempo ¢.

El nimero de clases de edad para la merluza es k=7 . 7+ es el grupo de edades mayores o iguales
a’.

Para estimar los parametros del modelo se utilizaron indices por edad (para todas las edades) y un
indice de biomasa total, todos provenientes de cruceros de investigacion. El indice de biomasa total
se relaciono con la biomasa estimada por el modelo de acuerdo a:

B gBA+E,n, cON £,5 =~N(0,0%), donde A es la fraccion del afio transcurrida al

camp t+A =

momento del crucero de investigacion, ¢ > 0.

Los indices por edad en numero de individuos: 7; ;0 =¢q; Niyja s Misasen> c€ON

1n(77i+A,t+A) = N(O’O-z%t+A) »q; >0, i=Lk+.
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Se consider6 a la biomasa estimada en la campana de investigacion de 1998 (1.344.068 t, A =0,65)

como la biomasa inicial de referencia B, .

Se consider6 la estructura de edades poblacional estimada en la campafia de 1998 como una
estructura de edades poblacional de referencia w,,, (define puntos de anclaje).

Los parametros del modelo son: el vector de probabilidades de supervivencia por edad del Gltimo

afio (2007); la matriz de 6;,, i=17+ y ¢=1998,2007; ¢ y gq;, i=17+. Se asumieron:
Pi-1y = Pi+s Y Ok-1y = Oy, paratodo ¢. El nimero total de parametros es 44.

Se asumieron las siguientes distribuciones de probabilidades a priori:

Para las probabilidades de supervivencia por edad p;,: distribuciones de probabilidades uniformes
en el intervalo [0,12;1].

Para los d,, : distribuciones de probabilidades uniformes en el intervalo [0,15;0,8].

Para ¢ y q,;, i =1,7+: distribuciones de probabilidades uniformes en el intervalo [107;107*].

Se utiliz6 el algoritmo SIR (Sampling Importance Resampling) para obtener la muestra de
parametros.

5.4 Criterios de aceptacion de los vectores de parametros

Para aceptar los vectores de parametros en el proceso de simulacion del algoritmo SIR se
consideraron los siguientes criterios, los cuales se deben cumplir simultaneamente:

Bref - BlQ98| . .
<015 3) Vt:01B,, <B,<4B,, 5) Vt:C,, <N,
ref
2) @, - a)(l(,gg)"2 < 0,04 4) Vt: Ny, <10

B, esla biomasa estimada por el modelo en el tiempo ¢ al momento del crucero de investigacion.

@995, €s €l vector estructura de edades poblacional estimado por el modelo para el afio 1998 al

momento del crucero de investigacion. B,..,@,,, son la biomasa y la estructura de edades del afio

ref >

1998 estimadas con datos del crucero de investigacion.

5.5 Resultados obtenidos

Este ejemplo de aplicacion para la merluza argentina se orienta a mostrar los resultados de un
MSSIM con datos reales en un periodo corto de tiempo, para evitar cualquier superposicion con la

evaluacion del recurso.
Los resultados pueden verse en las Figuras 1 a 6 y Tablas 3 a 11.
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Figura 4. Biomasa estimada en cruceros de investigacion y media de las biomasas estimadas por el modelo
(al momento del crucero). Merluccius hubbsi, Sur 41°S

Las biomasas estimadas, biomasa desovante y reclutamientos muestran gran incertidumbre en el
periodo de tiempo analizado (Figuras 1, 2 y 3). La biomasa poblacional media a comienzo de afio
se estimo con tendencia similar a del indice de biomasa total (Figura 4).

Por otro lado, los niveles de biomasas estimadas como de reclutamiento son notablemente

superiores a las estimadas por Santos y Villarino (2011).
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Figura 5. Tasas instantaneas de mortalidad natural. Percentiles y medias. Merluccius hubbsi, Sur 41°S
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Figura 6. Patrones de extraccion por afio y propuesta de patron de extraccion aceptado como bioldgicamente
sostenible. Merluccius hubbsi, Sur 41°S

Nota: Los valores de fertilidades se relacionan con variables de la biologia reproductiva, si

Ny = ka,- N;, ym;'= fecrel; pesom; puestas; mad;, donde mad; es la proporcién de hembras maduras
i=Lk+

de la edad i, puestas; es el nimero de puestas de una hembra de edad i, fecrel, pesom; es la fecundidad
media de las hembras maduras de la edad i, entonces finalmente m; = prob m;' donde prob es la
probabilidad de supervivencia de un ovocito a la edad 1. La estimacion de prob se realiz6 considerando los

reclutamientos estimados por el MSSIM vy la produccién de huevos estimada a partir de PH, = > m;'N,, ,
i=lk+

Nl,Hl

y donde para cada tiempo se obtiene una estimacion prob, = . Para definir un valor de prob, se

t
considerd como cota superior de los valores posibles prob,, al valor del 75 percentil de la distribucion de

valores prob, , para todos los tiempos (Tabla 1).

Tabla 3. Percentiles y promedio de las tasas instantaneas de mortalidad natural estimadas. MSSIM.
Merluccius hubbsi, Sur 41°S, 1998-2007

Edad p25 p50 p75 prom
1 0,38895 0,65395 1,04414 0,75889
2 0,36295 0,59372 0,88486 0,67955
3 0,38924 0,61190 0,94054 0,70517
4 0,39090 0,62968 1,03864 0,75138
5 0,38252 0,61393 1,02703 0,72002
6 0,35582 0,58708 0,92057 0,71685
T+ 0,38193 0,63649 0,99214 0,74445

Promedio general: 0,72519

Tabla 4. Valores medios de M estimados para diferentes stocks de merluza (Merluccius hubbsi)

Aplicacion/stock | MSSIM | Séanchez et al. | Milessi (2009) | Ocampo (2010) Aubone y Santos y
Sur (2008) Golfo San Matias Golfo San Matias Rodriguez Villarino
41°S Golfo San Jorge (2012) (2011)
Sur 41°S Sur 41°S
M media 0,7252 | 1076 adultos 0,843 adultos 0,6506 0,52 0,3000
estimada 1,339 juveniles 1,226 juveniles
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Es de destacar que el valor de M =0,3 cominmente usado en evaluacion de merluza (incluyendo el
stock Norte de los 41°S), es menor que los valores de los percentiles 25 estimados para cada edad
(Tabla 3). Los valores estimados por el MSSIM de tasas instantaneas de mortalidad natural se
aproximan a las estimaciones obtenidas para la merluza del Golfo San Matias (Tabla 4). Recordar
que en el MSSIM no es objetivo estimar tasas instantaneas de mortalidad. Aunque las poblaciones
de merluza son diferentes, el estado de explotacion también, y la metodologia de estimacion de las
tasas instantdneas de mortalidad natural también, parecié interesante mostrar las estimaciones
comparativamente.

Tabla 5. Riesgos  asociados a los indicadores ergodicos de sostenibilidad biolégica. Merluccius hubbsi, Sur
41°8S, 1998-2007

Afio\indicador  #(p) a(p) o el Resultado de sostenibilidad
1998 0,712 0,466 0,818 0,052 NO SOSTENIBLE
1999 0,452 0,456 0,590 0,018 NO SOSTENIBLE
2000 0,352 0,334 0,472 0,012 NO SOSTENIBLE
2001 0,520 0,382 0,662 0,016 NO SOSTENIBLE
2002 0,662 0,498 0,762 0,032 NO SOSTENIBLE
2003 0,598 0,438 0,728 0,018 NO SOSTENIBLE
2004 0,542 0,382 0,622 0,038 NO SOSTENIBLE
2005 0,550 0,484 0,714 0,012 NO SOSTENIBLE
2006 0,834 0,738 0,918 0,086 NO SOSTENIBLE
2007 0,858 0,718 0,896 0,116 NO SOSTENIBLE

interpretacién productividad  estructura  estructura  supervivencia
Maximo admisible 0,05 0,1 0,15 0,1

“r(¢(p)) = Pr(p(p) <1)
r(@,(p)) =Pr(a,(p)> @y (p,)) 1@ (p)=Pr(a} (p)> @) (p,))
r("p"m) = Pr("p"m < ||pm ||m) Nota: 1 =3 para a)l* (p)

En la Tabla 5 pueden verse los resultados de estimar las probabilidades de superar los valores
limites de los indicadores ergddicos de sostenibilidad (riesgos). El criterio de riesgo maximo

aceptable fue de un valor igual a 0,1 para los indicadores |p||_: @, (p); para el factor

compensatorio maximo ¢(p) se considerd un riesgo maximo de 0,05 y para @ (p) se considerd un
riesgo maximo de 0,15. A partir de los resultados de la Tabla 5 se concluye sobre la no
sostenibilidad biologica en ese periodo de afios 1998-2007 debido a problemas de estructura
poblacional y productividad principalmente en el largo plazo.

Tabla 6. Vectores estructura de edades medios estimados para cada afio. Merluccius hubbsi, Sur 41°S, 1998-
2007

1998 0,37851 0,28804 0,22283 0,06650 0,02930 0,00904 0,00577

1999 0,69066 0,13148 0,09348 0,05725 0,01612 0,00705 0,00397

2000 0,66567 0,21786 0,05844 0,03305 0,01632 0,00488 0,00379

2001 0,68600 0,20733 0,07073 0,02078 0,00931 0,00337 0,00248
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2002 0,64149 0,25533 0,07222 0,01923 0,00685 0,00300 0,00188
2003 0,63871 0,23873 0,09229 0,02086 0,00509 0,00247 0,00184
2004 0,69340 0,20717 0,06685 0,02477 0,00506 0,00135 0,00141
2005 0,50493 0,33615 0,12408 0,02405 0,00797 0,00160 0,00121
2006 0,44430 0,28779 0,18158 0,06762 0,01296 0,00407 0,00168
2007 0,36183 0,28182 0,19724 0,10194 0,04638 0,00720 0,00361

En negrita: se supera w,(p,,) o el aporte de individuos de 1y 2 en porcentaje es mayor o igual 83,64%.

En la Tabla 6 pueden verse las estructuras de edades poblaciones medias en los afios considerados
y se observan desbalances hacia los juveniles en casi todos los afios indicando esto un deterioro de
la estructura poblacional en dichos afios (juvenilizacion poblacional) que no se corrige con las
probabilidades de supervivencia estimadas mantenidas en el tiempo (los indicadores de estructura
indican no sostenibilidad en el largo plazo).

Tabla 7. Puntos de anclaje de los parametros del MSSIM. Merluccius hubbsi, Sur 41°S, 1998-2007

Edad\Afio | 1998 | 1999 | 2000 | 2001 | 2002 | 2003 | 2004 | 2005 | 2006 | 2007
1 X X X X X X
2 X X X X X X
3 X X X X X X
4 X X X X X X
5 X X X X X X
6 X X X X X X
7+ X X X X X X

En la Tabla 7 pueden observarse los puntos de anclaje de los parametros utilizados. Notar la buena
cantidad de puntos de anclaje. Los puntos de anclaje sirven para forzar la definicion de los
resultados y definirlos. En el caso bayesiano lo que se contempla son las distribuciones
suficientemente informativas a posteriori de los pardmetros. Cuanto mas lo sean, mejor
acondicionado se dira el modelo planteado.

Tabla 8. Estadistica basica de las probabilidades de supervivencia por edad del afio 2007 (distribuciones a
posteriori). Merluccius hubbsi, Sur 41°S, 1998-2007

Estadistico \Edad 1 2 3 4 5 6 7+
p05 0,13539 0,13895 0,14109 0,13329 0,14005 0,13156 0,13156
p10 0,15870 0,15540 0,15510 0,14829 0,15238 0,14895 0,14895
p25 0,21503 0,22725 0,21513 0,20243 0,20893 0,19225 0,19225
p50 0,32580 0,32980 0,31625 0,30640 0,31610 0,30375 0,30375
p75 0,46463 0,45883 0,45775 0,43483 0,46748 0,39953 0,39953
P90 0,58712 0,60725 0,57535 0,55238 0,61338 0,52653 0,52653
p95 0,65653 0,67998 0,63566 0,59131 0,66751 0,59087 0,59087

media 0,35126 0,35751 0,34418 0,33130 0,34953 0,31830 0,31830
varianza 0,02695 0,02769 0,02451 0,02308 0,02835 0,02080 0,02080
CvV 0,46739 0,46546 0,45487 0,45860 0,48169 0,45313 0,45313
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Tabla 9. Estadistica basica de las probabilidades de morir por razones naturales del afio 2007 (distribuciones

a posteriori). Merluccius hubbsi, Sur 41°S, 1998-2007

Estadistico \Edad

p05
pl0
p25
p50
p75
p90
P95
media
varianza

(O\%

En las Tablas 8 y 9 se observan las estadisticas basicas de las distribuciones a posteriori de los
pardmetros (probabilidades de supervivencia por edad y probabilidades de morir por razones

1
0,17091
0,18694
0,24578
0,35900
0,49695
0,61712
0,69216
0,38156
0,02535
041729

2
0,16789
0,18089
0,23080
0,33975
0,49083
0,62293
0,68822
0,37533
0,02699
0,43772

3
0,17469
0,19907
0,26015
0,37140
0,50050
0,62732
0,68582
0,39300
0,02591
0,40961

4
0,16685
0,18681
0,23863
0,34480
0,48030
0,62010
0,68292
0,37336
0,02628
0,43421

5
0,16689
0,18239
0,23500
0,34820
0,49423
0,63082
0,68270
0,37863
0,02727
0,43614

6
0,16514
0,17630
0,22230
0,32165
0,44600
0,55301
0,64237
0,34904
0,02202
0,42517

7+
0,16514
0,17630
0,22230
0,32165
0,44600
0,55301
0,64237
0,34904
0,02202
0,42517

naturales) para el afio 2007. Estas distribuciones muestran buena informacion.

Tabla 10. Probabilidades de morir por la pesca (C/N) medios. Merluccius hubbsi, Sur 41°S, 1998-2007

1998 0,17558 0,18028 0,16648 0,21625 0,20731 0,17489 0,17489
1999 0,09396 0,20834 0,29659 0,20894 0,22026 0,21863 0,21863
2000 0,05827 0,04051 0,20379 0,26101 0,19326 0,21112 0,21112
2001 0,05090 0,08581 0,18239 0,58070 0,20186 0,19092 0,19092
2002 0,07452 0,11648 0,20648 0,20864 0,20731 0,18074 0,18074
2003 0,07849 0,11774 0,15206 0,17123 0,12826 0,19290 0,19290
2004 0,07548 0,00933 0,22344 0,21807 0,22454 0,21327 0,21327
2005 0,08238 0,12137 0,13173 0,11975 0,13068 0,12748 0,12748
2006 0,16010 0,13881 0,20603 0,15507 0,18556 0,19777 0,19777
2007 0,27573 0,27524 0,26525 0,29607 0,27513 0,33814 0,33814
Tabla 11. Propuesta de patron de extraccion y su analisis de sostenibilidad biologica
Edad 1 2 3 4 5 6 7+
PE 0,04 0,05 0,07 0,10 0,12 0,12 0,12
indicador dp) a(p) o |rl. Resultado de sostenibilidad
riesgo 0,040 0,078 0,122 0,000 SE ACEPTA LA SOSTENIBILIDAD
Maximo admisible 0,05 0,1 0,15 0,1

En la Figura 6 pueden observarse los patrones de extraccion para los afios del periodo analizado.
Los mismos corresponden a probabilidades de supervivencia por edad considerados como no
sostenibles. Para proponer un patrén de extraccion que aceptara los criterios de riesgo asumidos, se
considerd el PE =(0,04;0,05;0,07;0,10;0,12;0,12;0,12) . Este patron de extraccion tiene un promedio
de reduccion del 70% de los valores del patron de extraccion medio del afio 2007 (Tabla 10). El
mismo es aceptado como bioldgicamente sostenible (Tabla 11).
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5.6 Conclusion

No debe sorprender el nivel de tasas instantaneas de mortalidad natural grande (promedio de
0,725), si se compara con el valor de 0,3 usualmente utilizado por los evaluadores. La vision de un
nivel “adecuado” de tasa instantanea de mortalidad natural para una especie demersal, comparada
con una peldgica (por ejemplo) viene de estimaciones cldsicas de tasas instantaneas de mortalidad
natural, en general con cierta arbitrariedad generada por el desconocimiento real de la misma. Los
niveles de tasas de mortalidad natural estimados por este modelo producen unas estimaciones de
biomasa, biomasa desovante y reclutamiento mayores, si se las compara con las estimaciones
obtenidas por el AC frecuentista con 0,3 como tasa instantanea de mortalidad natural (Santos y
Villarino, 2011), y por el ACM bayesiano con tasas instantaneas de mortalidad natural variables
(Aubone y Rodriguez, 2012), para el mismo periodo. Sin embargo, aunque las estimaciones indican
mayor biomasa, también es mayor la mortalidad, por ello los indicadores ergodicos de
sostenibilidad biologica tienen la palabra. Los indicadores ergddicos de sostenibilidad biologica
aplicados a este ejemplo permiten concluir con gran probabilidad (gran riesgo biolégico) (Tabla 5),
la no sostenibilidad bajo las probabilidades de supervivencia por edad correspondientes en el
periodo de evaluacion. La Tabla 6 muestra en términos medios el desbalance hacia los juveniles de
la estructura de edades de cada afio.

En la Tabla 11, se propone un patréon de extraccion para el cual los indicadores ergodicos de
sostenibilidad bioldgica permiten aceptar la sostenibilidad (se observan pequefios riesgos
asociados).

Nota: esta aplicacion fue realizada con el unico objetivo de mostrar resultados concretos sobre datos reales.
No es la evaluacion del recurso ni se pretende discutir sobre el estado actual de la merluza al sur de los 41°S.

114



Estudios en la frontera de la sostenibilidad biologica de poblaciones de peces con estructura de edades

Capitulo 6

Manejo de la recuperacion de recursos pesqueros

6.1 Introduccion

Como resultado de muchos colapsos experimentados en recursos explotados, el manejo pesquero se
ha centrado ltimamente en la recuperacion de las poblaciones bioldgicas.

Los colapsos de poblaciones naturales pueden deberse a razones naturales por inestabilidad
inherente a la dindmica poblacional, o inestabilidad en las interacciones con otras especies, €
inclusive por cambios inducidos por la actividad humana. Independientemente de las causas del
colapso, conocer las condiciones para el éxito en la recuperacion o la posibilidad de fracaso de la
misma, es muy importante especialmente si el esfuerzo se realiza en el manejo con la ayuda de la
naturaleza.

El manejo para la recuperacion es entonces de particular interés. Una pregunta basica que uno se
hace es: ;es la recuperacion posible? Intuitivamente podriamos pensar que si se remueven las
causas que llevaron a la declinaciéon de la abundancia, por ejemplo la captura excesiva, la poblacion
podria recuperarse. Lamentablemente hay ejemplos donde esto no se cumple. Después de cinco
centurias pescando bacalao canadiense, el mismo se extingui6 en términos pesqueros, en 1992. La
recuperacion no se ha logrado atin cerrando la pesqueria.

La pesca introduce cambios en las cadenas alimentarias, en la genética de las poblaciones sobre las
que impacta y en la estructura de los ecosistemas, y afecta significativamente la probabilidad de
recuperacion. Aun removiendo las causas principales es probable que algunos cambios en la
composicion de la comunidad, s6lo permitan alcanzar un estado de equilibrio alternativo. Con esto
se debe entender que si una poblacion biologica logra estabilizarse luego de una gran perturbacion
mantenida en el tiempo, puede hacerlo en un nuevo estado de equilibrio muy diferente del estado
de partida de la explotacion. Por lo tanto, la potencial capacidad de explotacion en un equilibrio
determinado puede variar respecto del virgen. Entonces cuando se hable de recuperacion debe
entenderse esto en términos de lograr un estado poblacional mejor al actual (en algunos aspectos) y
siempre buscando la sostenibilidad bioldgica, que puede o no ser un estado de sostenibilidad
economica en el nivel de actividad conocida.

La no sostenibilidad debida a sobre-explotacion seguramente generara un dafio ecologico y luego
afectara a la actividad humana degradandola. Por eso es importante que el hombre busque los
medios para explotar los recursos naturales pero preservando la biodiversidad y preservando los
recursos para una explotacion sostenible. Llegado al extremo de tener que desarrollar un plan de
recuperacion, para el éxito o fracaso de la misma, es esencial lo que ocurra en la poblaciéon a
pequenas densidades, especialmente con el proceso reproductivo y reclutamiento. La metodologia
planteada en esta Tesis tiene en cuenta esto.

Si el proceso de reclutamiento es no compensatorio esto es, disminuye la velocidad de variacion del
reclutamiento al disminuir la biomasa desovante, entonces es posible tener dificultades para la
recuperacion. Por fortuna, Myers et al. (1995) estudiaron 128 stocks de peces explotados y solo
encontraron 3 de ellos con un efecto no compensatorio del reclutamiento. A partir de esto tal vez es
esperable que la recuperacion sea posible para muchas poblaciones de peces, por lo menos a partir
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de la compensacion del reclutamiento. Sin embargo la interaccion con otras especies puede inhibir
el proceso de recuperacion.

Por lo que se observa, para manejar exitosamente la recuperacion, es que se requiere un adecuado
conocimiento de la historia de vida, de la dindmica de las poblaciones y el rol de las interacciones
inter-especificas de las especies relacionadas. Todo este conocimiento cientifico requiere de
programas de investigacion que dependiendo del tema necesitaran diferentes tiempos de desarrollo,
por ello planificar la recuperacion de un recurso pesquero y arbitrar los medios para la misma,
necesita de investigacion y prevision.

Las poblaciones naturales muestran fluctuaciones de biomasa en el tiempo. Para asegurar de alguna
manera el éxito de un plan de manejo, es necesario establecer limites o umbrales a la captura. Estos
limites estan relacionados con los limites naturales que tiene una poblacion para reponer
individuos, supervivencia y consideraciones sobre las fluctuaciones naturales de la abundancia y
los factores que la afectan.

Para incrementar la expectativa de capturas a largo plazo, la estrategia de captura debe ser de tal
forma que reduzca el riesgo de una disminucion de biomasa (total, desovante, reclutamiento) y en
el caso de poblaciones estructuradas por edades, que mantenga una estructura de edades que
favorezca el éxito reproductivo.

Las estrategias de captura deben entonces contemplar umbrales de captura que presuponen se
obtienen de valores umbrales de ciertos indicadores de sostenibilidad biologica de la poblacion (de
productividad, de estructura de edades y de compensacion).

Una estrategia de manejo pesquero que tienda a mantener constantes las probabilidades de
supervivencia por edad es conveniente para la sostenibilidad bioldgica y necesaria para el enfoque
ecosistémico.

Asi, es necesario establecer condiciones para la factibilidad del manejo pesquero con
probabilidades de supervivencia constantes. Se vera esto a continuacion.

6.2 Captura con probabilidades de supervivencia constantes

Para una poblacion estructurada por edades, una estrategia de captura posible es a probabilidades
de supervivencia por edades constantes. También podria explotarse con captura constante, o lo que
es mas comuln, a proporciones de extraccion por edad constantes, con probabilidades de
supervivencia constantes. Esta ultima opcion es usual en Biologia Pesquera tradicional, donde se
suponen las probabilidades de supervivencia constantes, y la denominada tasa o intensidad de

explotacion (y = E) también constante. Aqui F es la tasa instantdnea de mortalidad por pesca y

Z es la tasa instantanea de mortalidad total, donde p=¢ *. Al asumir y,Z constantes, se supone
ademas que cada proporcion de extraccion por edad (PE,,, i=1k+) (probabilidad de que un

individuo de dicha edad muera por la pesca) es constante (k+ es el grupo de edades mayores o
iguales a k).

Dado que el nimero de individuos capturados es C;, =y,,(1-p;,)N;, (p,, es la probabilidad de
supervivencia de un individuo de edad i en el tiempo #; ,, es la intensidad de de explotacion de

la edad i en el tiempo ¢) y el nimero de individuos que mueren por razones naturales es
My =01-7,)1-p;)N;,,setiene que si V¢: PE; = PE,,, entonces 1-p;, —PE; =(1-7,,)1-p;,) .
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Observaciones

Notar que C=y(1-p)N es una ecuacion de captura general que no depende de las tasas
instantaneas de mortalidad (definidas considerando una ecuacion de captura particular), ni supuesto
alguno sobre una ecuacion de captura que las contenga. Por ejemplo, en el modelo de dindmica
estructurado por edades denominado MSSIM no se utilizan las tasas instantaneas de mortalidad ni

. . . . C
ninguna ecuacion de captura en particular, sino la general N y(1- p) . Este modelo, con buenos

puntos de anclaje es una alternativa para desarrollar un diagndstico robusto (ver Capitulo 4). Tener
en cuenta que las definiciones de las tasas instantaneas de mortalidad por pesca y natural provienen

S . dc . .
del planteo de una ecuacion diferencial de captura: 7’ =F N,, cuya validez en cada caso también
t

es necesario considerar.

Notar que un patrén de extraccion constante, sumado a probabilidades de supervivencia constantes
por edades, necesariamente asume que las probabilidades de morir naturalmente son constantes por
edades. Este supuesto podria ser valido en situaciones particulares de estabilidad del medio
ambiente y poblacional, pero hay que ser cuidadoso para extrapolarlo. Debe notarse sin embargo,
que estos supuestos son usados sin consideracion alguna en evaluacién de numerosos recursos
pesqueros marinos, para realizar proyecciones del estado poblacional y recomendar acciones de
manejo. Un ejemplo de este proceder ocurre en el Analisis de Rendimiento por Recluta de
Thompson y Bell (1934) (Aubone, 2010), en el cual la proyeccion se realiza a largo plazo, por lo
cual el supuesto de que la probabilidad de morir por razones naturales es constante se considera
valido a largo plazo. Ademas estos supuestos se trasladan sobre los puntos bioldgicos de referencia

asociados, por ejemplo a este andlisis de rendimiento por recluta ( Fj |, Fy, )- Por ello, se deben

contrastar los supuestos de una metodologia, para su aplicacion en el recurso pesquero estudiado.

6.3 Estrategia de manejo pesquero para mantener constantes las probabilidades de
supervivencia por edad

Las medidas de manejo pesquero impactan directamente sobre las proporciones de extraccion por

edad PE,,: PE,,=S,,V,, k,,,con k;, laproporcion de individuos que estdn accesibles a la pesca

de la edad i en el tiempo ¢ (asociada a un drea de veda); v,,, es la proporcion de individuos

accesibles que puede ser encontrada (es vulnerable a la pesca) por los pescadores, de edad i en el
tiempo ¢ (asociada al esfuerzo pesquero, tecnologia de biisqueda y experiencia de los pescadores,
entre otros factores), y S,, es la proporcién de individuos vulnerables a la pesca que son

capturados, también de edad i en el tiempo ¢ (asociada al arte de pesca) (Aubone, 2004 a, 2010).
Si 6;, =(1-y,,)1~p;,), se tiene que 1-PE, -6;, = p;, .

Como 6;, es la probabilidad de morir por razones naturales, y ¢sta varia en el tiempo (no
controlada por el hombre), si PE;, es constante en el tiempo, resulta que necesariamente las
probabilidades de supervivencia por edad p,, deberian variar en el tiempo acompafiando la

variacion en 6;, (aumenta J;,, disminuye p,, y viceversa).
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Sea 1-PE;,~6;, = p;,, ahora con PE;, variable en el tiempo. El factor PE,;, podria modificarse en
cada tiempo, de acuerdo al conocimiento de J,,, para mantener constante p;,. Notar también que
debera ser PE;, +06;, =u constante, por lo que un aumento de la probabilidad de morir por razones

naturales en individuos de una determinada edad, deberia llevar a reducir la proporcion de
extraccion de dicha edad, y viceversa.

Es de destacar la importancia de tener capacidad cientifica de estimacion de la probabilidad de que
un individuo de edad i en el tiempo ¢ muera por razones naturales (para cada edad).

En evaluacion de recursos pesqueros tradicional, el término que juega el mismo rol que esta
probabilidad de morir por razones naturales es la tasa instantanea de mortalidad natural, que debe
ser estimada a priori de cualquier proyeccion del estado del recurso. Sin embargo, las tasas
instantaneas de mortalidad natural por edad son muy dificiles de ser estimadas. Existen numerosas
metodologias indirectas de estimacion que se utilizan clasicamente para obtener un valor de tasa
instantanea media de mortalidad natural, pero la incertidumbre de obtener un valor realmente
representativo es muy grande. Esto se acrecienta cuando se pretende estimar tasas instantaneas de
mortalidad natural por edad en vez de un valor medio para todas las edades. Pero ademas es
bastante comun suponer constantes las tasas instantaneas de mortalidad natural en diferentes
tiempos y muchas veces se utiliza un solo valor para todas las edades y tiempos. Como ya se ha
discutido en este trabajo, esto puede llevar a errores y distorsiones de la dindmica poblacional
estimada.

6.4 Manejo adaptativo. Area de veda mévil

La probabilidad de morir por la pesca %= y(1-p) depende de los dos factores ¥, p que no son

totalmente independientes. Se requiere que la estimacion de estos factores se realice
conjuntamente. Asi el manejo pesquero debe ser adaptativo pues el factor ¥ en general varia de un

tiempo al siguiente. Una manera de operar en la practica:

a) proponer (y esto para cada edad) para un tiempo ¢: % =y(1- p), luego de transcurrida
t

dicha unidad de tiempo,

Ct+l

b) estimar y,,p,: % =%, (l- p,) y proponer para el tiempo +1: =7,(l1- p) (para cada

t t+1

edad).

Nota: la estimacion se realiza con el modelo de dinamica poblacional.
Para traducir esto a medidas concretas de manejo pesquero:

(o 1-
ﬁ:SVth =y (0-p)=3v, Ktl__p=7t(1_p)

t t

I-p _%l-p

Si se asume que ¥, =%, ¥ V., =V, como prediccion, puede definirse «,,, =« ) v s
t t

118



Estudios en la frontera de la sostenibilidad biologica de poblaciones de peces con estructura de edades

Notar que si p, < p resultard «,,; < k, (disminuye la accesibilidad) y si p, > p resultard «,, > «,
(se aumenta la accesibilidad).

Este esquema de recalculo de las accesibilidades por edad requiere de actualizacion del diagndstico
en cada tiempo. Ademas se requiere de conocer en cada tiempo la distribucion espacial del recurso,
estructurada por edades para convertir las accesibilidades por edad en un area concreta de veda. Por
otro lado, las estimaciones de las vulnerabilidades por edad v, podrian correlacionarse con el
esfuerzo pesquero realizado, lo que tal vez permitiria predecir las vulnerabilidades del tiempo ¢ +1
en funcion del esfuerzo pesquero, y contar asi con la posibilidad de una medida de regulacion del
mismo.

6.5 Incertidumbre

Observar que ,,v,,p,,S se estiman, y en un proceso iterativo la accesibilidad x, puede

considerarse una variable aleatoria, siendo todos los factores variables aleatorias. Sin embargo es
necesario en la practica fijar un valor de x,,, por edad, que sea precautorio, para establecer asi un

area de veda determinada.
Se plantea el siguiente criterio para determinar «,,; atendiendo a la incertidumbre en los factores

antes mencionados:
Buscar k&, :Pr(|Sv, &,y —7,(1- p)| < €) = Max . Pr(Sv, k- y,(1- p)| <€)

Para £ >0 pequefio. Por ejemplo £=0,01.
La estimacion de x,,, puede hacerse por Simulacion de Monte Carlo, una vez realizado el
diagnostico del recurso. En la simulacion y,,v,,S se consideran variables aleatorias, no asi «,,;.

Considerada la selectividad media S aplicada en la pesqueria, la generacion de valores de v,,7,
por edad debe contemplar la correlacion existente entre estas dos variables, por edad y por edades.
Para poder estimar v, es necesario que se respeten las dos medidas de manejo pesquero bésicas:
l-p,

t

area de veda y selectividad media en la pesqueria: v, =y, ,donde y,, p, se estiman a partir del

modelo de dinamica poblacional. Notar que la estimacion de S requiere de una investigacion en el
campo de selectividad de las artes de pesca, independiente del modelo de diagnostico.

6.6 Conclusiones

Un manejo con probabilidades de supervivencia constante es factible pero no es compatible con la
estrategia de captura proporcional a la abundancia (estrategia clasica para proyectar (definir
capturas maximas permisibles)) a menos que la probabilidad de morir por razones naturales sea
constante. Tampoco una captura constante por edad en el tiempo permite mantener constantes las
probabilidades de supervivencia.

Es necesario desarrollar un plan de manejo adaptativo para adecuar las proporciones de extraccion
a los cambios naturales en las probabilidades de morir por razones naturales por edad. La
importancia de mantener estables las probabilidades de supervivencia por edad, y en valores
adecuados a la biologia reproductiva y reclutamiento (condiciones para la posible sostenibilidad
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biolodgica), radica en que, bajo condiciones minimas, la poblacion tendria capacidad de estabilizarse
biologicamente sostenible. Por otro lado, en estas condiciones es posible utilizar los indicadores
ergddicos de sostenibilidad bioldgica para evaluar la dinamica asintotica poblacional.

El manejo basico de un recurso pesquero estructurado por edades contempla como medidas
técnicas, la selectividad media de las artes de pesca, las areas de veda (accesibilidad) y
adicionalmente limitaciones del esfuerzo de pesca (Aubone, 2010). Las artes de pesca selectivas y
el control de la accesibilidad mediante un area de veda permiten distribuir la captura maxima total,
por edad. Pero ademas, la captura méxima permisible se deduce de las dos medidas de manejo
basicas: selectividad y accesibilidad. Las medidas técnicas de manejo deben ser consistentes entre
si. El arte de pesca no puede cambiarse frecuentemente por los costos que implicaria, sin embargo
el area de veda podria adecuarse para el manejo adaptativo tiempo a tiempo. Debe estudiarse la
relacion entre el esfuerzo pesquero y la vulnerabilidad, para también tener la posibilidad de adaptar
el esfuerzo pesquero. En este caso la simulacion deberia realizarse condicionando v, a un valor

determinado de esfuerzo pesquero.

Este manejo adaptativo requiere fundamentalmente de contar con buenas estimaciones de las
probabilidades de supervivencia por edad y de las proporciones de extraccion por edad, en el
ultimo tiempo. De esta manera, la proyeccion contard con informacion fundamental actualizada.
Por otro lado, el modelo de dindmica poblacional desarrollado debiera poder estimar estos
pardmetros lo mas libre posible de supuestos (invalidables), de manera insesgada, y con posibilidad
de estimar la distribucién de probabilidades de los estimadores. Esto facilmente se logra con un
enfoque bayesiano en la estimacion de los parametros.
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Posibles futuras investigaciones

Todo el desarrollo teérico fue hecho para modelos estructurados por edades. Sin embargo, la
lectura de edad es un proceso costoso e involucra grandes muestreos y ademas requiere de un
laboratorio para la lectura de los otolitos. Como datos basicos se necesita estimar la captura por
edad y para ello debe muestrearse la captura (no el desembarque que puede estar sesgado por
descarte). Esto puede requerir observadores a bordo de los buques pesqueros y un plan de muestreo
de todas las flotas que capturan el recurso. Suele ser relativamente sencilla la toma de datos de
longituds de los individuos capturados. Entonces los modelos estructurados por estadios (ya no por
edades, sino por ejemplo, por estadios de longitudes) pueden ser importantes de ser desarrollados.
Ademas algunas poblaciones de peces pueden no presentar estructura de edades (por ejemplo,
cuando la reproduccién es continua, sin modas en la intensidad reproductiva o con modas pero no
regularmente espaciadas en el tiempo). Entonces es importante obtener resultados similares de
indicadores ergodicos de sostenibilidad bioldgica al caso de contar con estructura de estadios, por
ejemplo estadios de longitudes. Sincronizar la dinamica poblacional con el crecimento en longitud
puede abrir nuevos horizontes de estudio, ya que muchos procesos biologicos se dan naturalmente
en diferentes momentos del crecimiento y no necesariamente a una edad. Se pueden definir los
estadios considerando estos procesos. Ya se discutidé sobre la edad de primera madurez y la
longitud de primera madurez, y sus variaciones, para tener un ejemplo.

Otras posibles investigaciones pueden dirigirse a estudiar resultados teodricos en funcion de
considerar que los estados de equilibrio son muchas veces ideales formales y no se corresponden
exactamente con situaciones reales. Por ejemplo, puede ser que ciertos parametros biologicos
reproductivos no se puedan considerar constantes nunca, sino variando de manera oscilante o
inclusive aleatoria (tal vez con algun patron medio), y tal vez sincronizados con ciclos
biologicos/ambientales de grandes periodos. Por ejemplo, esto podria provocar ciclos en el
reclutamiento. En este caso habria que estudiar lo que significa la estabilidad poblacional de una
poblacion estructurada, especialmente en la estructura de edades.

Otro tema importante es la posibilidad de una diferenciacion en las probabilidades de supervivencia
por edad entre machos y hembras. Esto podria ser provocado por la explotacion (suelen pescarse
los individuos mayores de cada edad) pero también por razones naturales. Si la diferenciacion en
estas probabilidades de supervivencia por edad es grande, el problema excede la teoria presentada
en esta Tesis.

También la proporcion de sexos puede ser un factor limitante al reclutamiento. Esta proporcion de
sexos por edad podria estar relacionada a la probabilidad de supervivencia por edad y sexo.

En estos casos, habra que plantear un modelo de dindmica poblacional acorde a la consideracion de
sexos en la poblacion, y desarrollar indicadores de sostenibilidad biologica adecuados.

También es importante complementar el analisis ergddico de sostenibilidad bioldgica con modelos
de diagnodstico que sean robustos ante la incertidumbre, como el planteado MSSIM o MSM
(Aubone, 2014 b). Los modelos de dinamica poblacional basados en las probabilidades de
supervivencia por edad (sin tasas instantaneas de mortalidad) y en la ecuacion de captura general,
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con el uso de puntos de anclaje, facilitardn evaluaciones de recursos pesqueros, basadas
principalmente en datos de campo. Por lo tanto el diagndstico con el uso de estas metodologias y la
evaluacion de estabilidad con indicadores ergddicos de sostenibilidad biologica, forman un
conjunto metodologico de gran poder para inferencia y desarrollo de planes de manejo pesquero.
Este camino recién comienza.

Por ultimo, aparece la posibilidad de muchas aplicaciones de los indicadores ergddicos de
sostenibilidad biologica, a diferentes especies. Estos indicadores no solo facilitarian la toma de
decisiones sino que permitirian detectar problemas para la sostenibilidad bioldgica (en la
supervivencia, en la estructura poblacional, en la productividad) y buscar resolverlos. La
factibilidad de aplicacion depende de los estudios de la biologia reproductiva y reclutamiento que
se tengan. Pero los mismos pueden inclusive, programarse para estar en condiciones de aplicar la
metodologia en el mediano plazo.
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Notacion basica

N
SB.

a(p)= : proporcion de supervivencia en equilibrio

oo

N, : vector de estado poblacional en el tiempo ¢

@, vector estructura de edades en el tiempo ¢
N, : nimero total de individuos en la poblacion (N, =|N,|_)

N, : mamero total de individuos en la poblacion en el estado de equilibrio

N,,: reclutamiento a la poblacion (nimero de individuos de edad 1) en el tiempo ¢

N, : numero de individuos en la poblacion, de edad i en el tiempo ¢

N, : reclutamiento en el estado de equilibrio virgen. Puede notar el reclutamiento en cualquier
estado de equilibrio.

lel, = = |pils P=(pipasspis)
i=1,k+

Ipl. = Max {p;}i = Lk +}, p=(pi;pyiipie)

P =(p1,Pa»rs Pis) - VEctor de probabilidades de supervivencia por edad

dN, .y . .

7’ =-ZN,, Z>0,N, =N, >0: Ecuacion Diferencial de Malthus o Modelo de Malthus

p; =e % : probabilidad de supervivencia de la edad i alaedad i+1

py - vector de probabilidades de supervivencia por edad en ausencia de pesca

P, : nimero de descendientes en niimero de individuos del reclutamiento en equilibrio

P, - vector solucion del Problema de Equilibrio Extremo (todas sus componentes son iguales).
m @;(p)

; = CR(p) factor compensatorio
i=tk+ @ (p

> B 2(p) =¢(p) factor compensatorio maximo

=i+ @ (p)
Ny = Xm;, N;, : Funcion General de Reclutamiento
i=1,k+

M : tasa instantanea de mortalidad natural
F: tasa instantanea de mortalidad por explotacion (por pesca)
Z = M + F : tasa instantinea de mortalidad total

F . . . .,
= tasa de explotacion o intensidad de explotacion

F _ ., , T
C= ~ (1—e )N : ecuacion de captura (en niimero de individuos) de Baranov

C = y(1- p) N : ecuacion general de captura

SBL
”' = e—
SB..
N,
h=—rt
Np..
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SB : biomasa desovante (biomasa de hembras desovantes)
SBL : biomasa desovante en un estado de equilibrio
SB..: biomasa desovante virgen (en la no pesca). Puede notar a una biomasa desovante en

equilibrio cualquiera.

SBR = 5B : biomasa desovante por recluta
1

SBR_, = &
1,00
BR . . .
SPR = 5 : spawning potential ratio
¢ : tiempo

@ = (w,,...,a, ) : vector Estructura Estable de Edades
@, (p) : proporcion de reclutas en el estado de equilibrio. Numero reproductivo neto
a(p) = (@,(p), @, (p),...,0,, (p)) vector estructura estable de edades

Min;,; B;
1+ %(Mi”bz Bi=5)

o (p)= Y

@ (p)
Y /R : rendimiento por recluta

C/ N, : rendimiento por recluta

R, : numeros reales no negativos
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Glosario

Accesibilidad: proporcion de individuos de una edad en la poblacion disponibles a ser capturados.
Arte de pesca: toda red o dispositivo que sirva para la aprehencion de organismos marinos.
B (biomasa total): medida de la abundancia del efectivo pesquero, generalmente expresada en toneladas.

SB (biomasa desovante): biomasa de la fraccion del efectivo pesquero compuesta por hembras en
condiciones de reproducirse (maduras), generalmente dada en toneladas.

BR (biomasa reproductiva): biomasa de la fraccion del efectivo pesquero que esta en condiciones de
reproducirse, generalmente dada en toneladas.

BRYV (biomasa reproductiva virgen): biomasa reproductiva correspondiente al efectivo pesquero no
explotado (en estado virgen).

BRjjm. biomasa reproductiva minima observada del efectivo pesquero, que permitié mantener el
reclutamiento al efectivo en niveles bioldgicamente aceptables.

Captura maxima biolégicamente aceptable (CMBA): captura maxima de acuerdo a criterios de
sostenibilidad biologica. Debiera ser la captura maxima permisible, si se recomienda la misma en un plan de
manejo pesquero basado en la sostenibilidad biologica.

Captura maxima permisible (CMP): captura maxima que pueden realizar la suma de todos los paises que
pescan en el area de distribucion, de un efectivo pesquero, en una unidad de tiempo determinada. Es también
llamada cuota total de captura (TAC: Total Allowable Catch en inglés).

Cohorte: grupo de peces de un mismo efectivo pesquero o poblacion, considerados nacidos en el mismo
momento.

Colapso biolégico: situacion a la que se llega generalmente por sobrepesca donde la dindmica poblacional se
bifurca y la poblacion puede moverse hacia un nuevo estado de equilibrio con poca biomasa (atractor). El
colapso biologico posiblemente implique el colapso pesquero. Para hablar de una situacion de colapso se esta
comparando con una situacion mejor.

Compensacion del reclutamiento: se dice que el reclutamiento es compensatorio en el origen cuando a
medida que disminuye la biomasa desovante aumenta la velocidad de variacion del reclutamiento. El proceso
de reclutamiento es no compensatorio si a medida que disminuye la biomasa desovante disminuye la
velocidad de variacion del reclutamiento.

Compensacion de reserva: es el “exceso de capacidad reproductiva bajo condiciones ideales para la
reproduccion individual”. La compensacion de reserva suele estimarse con el maximo de las proporciones de
supervivencia. Clasicamente se considera a la pendiente de la funcidon de reclutamiento en el origen, como la
compensacion de reserva. La compensacion de reserva estd acotada por cotas que dependen de la biologia
reproductiva y reclutamiento. Esta cota superior es menor o igual que la derivada en el origen de la funcién
de reclutamiento.

CPUE (captura por unidad de esfuerzo): Bajo ciertas condiciones es un indice de densidad o de la

abundancia del efectivo pesquero. Por ejemplo si fuera indice de la biomasa B, puede asumirse que la
esperanza de la CPUE cumple E(CPUE)= f(B), con f una funcion estrictamente monotona creciente de

la biomasa.

Cuota total de captura: ver captura maxima permisible.
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por pesca, M es la tasa instantanea de mortalidad natural, C es la captura en nimero de individuos y N es

el nimero de individuos en la poblacion. Se plantea una ecuacion de captura por edad. Esta ecuacion de

Ecuacion de captura de Baranov: C = )N ,donde F es la tasa instantanea de mortalidad

captura depende del supuesto de Cf{—f =FN.

Ecuacion Fundamental de Captura: C=Svkx N, donde S es la selectividad, v es la vulnerabilidad, x

es la accesibilidad, C es la captura en nimero de individuos y N es el numero de individuos en la
poblacion. Estas ecuaciones fundamentales se consideran por edad.

Ecuacion general de captura: C=y(l-p)N, donde p es la probabilidad de supervivencia, ¥ es la

intensidad de captura (proporcion de individuos que muere por la pesca si muere), C es la captura en
nimero de individuos y N es el nimero de individuos en la poblacion.

Edad de primera madurez sexual: menor edad para la cual la madurez es un medio de la madurez maxima
posible en la historia de vida.

Edad de primera captura: menor edad para la cual la retencion es un medio de la retencion maxima del arte
de pesca.

Edad de reclutamiento a la pesqueria: menor edad para la cual la accesibilidad de los pescadores es un
medio de la accesibilidad maxima por edad.

Efectivo pesquero (unidad de stock): unidad de administracion de un recurso. Corresponde a uno o varios
grupos poblacionales para los cuales se pueden establecer regulaciones de manejo, independientes de otras
unidades de manejo y para los cuales se puede prescindir de las diferencias en el crecimiento, la mortalidad y
las migraciones.

Esfuerzo de pesca nominal: gasto de tiempo, energia o medios desplegados para pescar. Las unidades de
medida son variables: horas de arrastre, area barrida, horas X linea, numero de lineas, etc. Cualquier unidad de
esfuerzo que se defina debe tener la propiedad de ser proporcional a la mortalidad por pesca en cada
momento y lugar: F=qf, ¢>0y f>0 el esfuerzo pesquero.

Esfuerzo de pesca normalizado: esfuerzo de pesca total donde se han llevado a la misma escala
(normalizado) los diferentes esfuerzos nominales de las flotas que operan sobre un efectivo pesquero.

Estado poblacional: descripcion de la situacion de la poblacion con inclusion de la estructura de edades,
biomasa, biomasa reproductiva, probabilidades de supervivencia, reclutamiento y otros parametros
biologicos.

Estado de equilibrio virgen: estado de equilibrio asumido antes del comienzo de la pesca. La dindmica
poblacional fue perturbada al comenzar la pesca. A veces se asume que si se dejara de pescar la poblacion
convergeria a este estado de equilibrio virgen. Frecuentemente no es posible comprobar la estabilidad
poblacional en el inicio de la captura.

Estimacion frecuentista de parametros: estimacion de parametros por el método de maxima verosimilitud
o en general por minimos cuadrados. Los parametros son asumidos constantes. Se estiman valores puntuales
de los parametros. Luego puede estimarse una distribucion teérica normal multivariada de los estimadores de
maxima verosimilitud. Requiere estimaciéon de la matriz de covarianza de los estimadores de maxima
verosimilitud.

Estimacion bayesiana de parametros: estimacion de parametros con el enfoque bayesiano. Se asumen que
los parametros son variables aleatorias. A partir de distribuciones de probabilidades a priori de los parametros

se estiman distribuciones de probabilidades a posteriori de los parametros.

Estrategia de mortalidades por pesca: vector de tasas de mortalidad por pesca por edad.
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Estructura de edades: se dice que una poblacion esta estructurada por edades cuando la misma presenta
eventos reproductivos periddicos (cohortes nacidas a intervalos de tiempo regulares).

F... : notacién para una tasa instantanea de mortalidad por pesca. Muchas veces se utilizan los términos
“tasa mortalidad por pesca” o simplemente “mortalidad por pesca”. La tasa instantanea de mortalidad por
dc

pesca se define como F': E:FN,FZO.

Frus 0 Fyrs: tasa instantanea de mortalidad por pesca que proporciona el maximo rendimiento a largo plazo
(sostenible).

Ferackt Vector de tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad que de aplicarse a largo plazo, produce
el colapso bioldgico.

F,;: vector de tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad, obtenida de encontrar A,, >0 tal que

Y/R(Ay 1) =%Y /R'(0),,, yasi Fy, =4y, F,donde F es el vector de tasas instantaneas de mortalidad

por pesca por edad en el analisis de rendimiento por recluta de Thompson y Bell, en peso.

Fu: vector de tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad que maximiza el rendimiento por recluta
(de Thompson y Bell) en peso, esto es F,, = A F > ¥ Max; Y/R(A),, =Y/ R(Ayax ) -

F.: valor de referencia de las tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad, por ejemplo la suma de
todas las componentes del vector tasas instantaneas de mortalidad por pesca por edad.

Fecha de nacimiento: momento del afio asignado como de nacimiento de una cohorte. Se corresponde en el
tiempo a la moda en la densidad de huevos presentes en el mar (en la temporada reproductiva, el momento de
maxima actividad). Los modelos de dindmica poblacional estructurados por edades se sincronizan a esta
fecha y considerando la unidad de tiempo el lapso entre dos fechas de nacimiento consecutivas (dos eventos
reproductivos consecutivos).

aSB,
B+ SB,
numero de reclutas a la poblacion en el tiempo #+1.

Funcién de Beverton y Holt: N, = , a,>0. SB, biomasa desovante en el tiempo 7. N,

_ﬁ SB,

Funcién de Ricker: N, =aSB,e , @,>0. SB, biomasa desovante en el tiempo 7. N} ,,; niimero

de reclutas a la poblacion en el tiempo ¢ +1.

Funcion de reclutamiento: funcion que relaciona el niimero de reclutas esperado que resulta de una
reproduccion, en general con la biomasa desovante (de hembras desovantes) que le dio origen. Por ejemplo
las funciones de Beverton y Holt, de Ricker.

Funcion general de reclutamiento: funcion que relaciona el nimero de reclutas esperado que resulta de una

reproduccion con cierta estructura poblacional, abundancia por edad y fertilidades por edad.

Ny, = Xm;,N,;,.Estafuncion es suficientemente general para incluir como caso particular las funciones
i=l,k+

de Beverton y Holt, de Ricker y otras.

Incertidumbre: limitacion del conocimiento.

M: tasa instantinea de mortalidad natural. Se define a partir del modelo LZ—C =FN, F>0,ydel modelo
t

de Malthus Z—];[:—Z N, poniendo M =Z—F . No necesariamente representa la mortalidad debida a

exclusivas razones exclusivamente naturales, cuando existe explotacion.
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Manejo pesquero: todas las medidas que pueden realizarse para un control de la actividad pesquera y que
tengan por objetivo el desarrollo sostenible del recurso.

Modelos dindmicos de biomasas: son modelos de dinamica de biomasa que trabajan con el efectivo
pesquero en su globalidad, sin utilizar informacion sobre el crecimiento individual, mortalidad, edades de los
peces capturados etc.

Objetivo biolégico: estado del recurso considerado bioldgicamente adecuado. Objetivo bioldgico y punto
bioldgico de referencia pueden considerarse sindnimos.

Patron de extraccion: vector de proporciones de extraccion por edad.

Patron de explotacion: distribucion de las tasas de mortalidad por pesca por edad. El patron de explotacion
mide la presion pesquera sobre cada grupo de edad (velocidad relativa de muertes por la pesca).

Patron de selectividad: proporcion de retencion del niimero de ejemplares poblacional de cada edad,
realizada por la flota en su conjunto.

Pesqueria: conjunto de la actividad desarrollada por las flotas pesqueras que operan sobre un efectivo
pesquero.

Poblacion: grupo de peces de la misma especie que ocupa un espacio comun y adopta una estrategia de vida
similar y que se reproduce independiente de otros grupos de peces de la misma especie.

Potencial de captura: es la proporcion de captura respecto de la abundancia en nimero de individuos
(probabilidad de captura), en un estado de equilibrio no nulo. Se entiende como potencial de captura al que
puede llegarse cuando la poblacion se encuentre en un estado de equilibrio bioldogicamente sostenible
determinado.

Probabilidad de captura: es la captura total en nimero de individuos dividida por el niimero total de
individuos en la poblacidn, en un tiempo determinado.

Proporcion de extraccion: proporcion de la captura en niimero de ejemplares respecto del numero de
individuos en la poblacion al comienzo del afio, esto para cada edad. Es la probabilidad de morir por la pesca
para individuos de cada edad.

Ny

Proporcion de supervivencia: , donde N, es el niimero de reclutas y SB es la biomasa desovante que

dio origen a dicho niimero de reclutas.
Proyeccion: prediccion del estado poblacional.

Punto biolégico de referencia objetivo: indica el estado del efectivo pesquero que es considerado adecuado
para el desarrollo sostenible de la pesqueria.

Punto bioldgico de referencia limite: indica el estado del efectivo pesquero que se considera indeseable y
que las acciones de manejo deben evitar. Se considera un limite o cota para la decision de manejo.

Punto de anclaje: Diremos que un punto (i,#) (edad-tiempo) es un punto de anclaje de los parametros del

modelo si los datos con que se cuenta para dicha edad-tiempo contribuyen significativamente a estimar p; ,,

y N;, condistribuciones de probabilidades bien informativas.

Reclutas a la poblacién: individuos de edad 1 o de una edad mayor, que se consideran que ingresan a
integrar la poblacion medible. Se establece por convencion.

Reclutas al efectivo: individuos que han llegado a la menor edad para la cual su accesibilidad de la pesca es
un medio de la accesibilidad maxima.

Reclutas a la pesqueria: idem reclutas al efectivo.
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Recurso pesquero: es el conjunto de unidades de administracion o efectivos pesqueros que constituyen un
todo para la explotacion/administracion.

Rendimiento: captura generalmente dada en peso, en una unidad de tiempo, por ejemplo un afio.

Riesgo: probabilidad de que ocurra algo no deseado. En términos de manejo pesquero es la probabilidad de
que no se logre un objetivo bioldgico determinado.

Selectividad de un arte de pesca: proporcion de individuos en la poblacion por edad o longitud, que son
retenidos en promedio, si ingresaron al arte. Es una retencion media considerando las variaciones posibles
por lance de pesca. Los individuos que ingresan al arte de pesca son individuos vulnerables.

Sobrepesca: nivel de pesca que afecta la reposicion del recurso. Hay dos tipos impotantes de sobrepesca:
sobrepesca de crecimiento (el crecimiento individual de los peces se ve afectado ya que los peces no
alcanzan una longitud lo suficientemente grande para contribuir sustancialmente a la biomasa) y la
sobrepesca de reclutamiento, cuando la biomasa reproductiva no alcanza para asegurar la descendencia y se
produce un descenso del reclutamiento al efectivo pesquero.

Sostenibilidad biolégica: dinamica biologica poblacional que permite sostener la poblacion en el tiempo.

Stock (efectivo pesquero): con vistas al manejo pesquero “stock” o “unidad de stock” o “efectivo pesquero”
son sin6nimos.

Tecnologia pesquera: equipo y practicas utilizadas para la localizacion, captura, manipulacion, elaboracion
y distribucion de recursos acudticos y sus productos.

Unidad de tiempo: suele ser un lapso entre dos fechas de nacimiento consecutivas.

Vector de estado poblacional: vector cuyas componentes son el nimero de individuos por edad en la
poblacion. El vector de estado poblacional se nota N, y se considera al comienzo de la unidad de tiempo ¢.

Esto es, si la unidad de tiempo es el afio calendario humano, el vector de estado poblacional mide el numero
de individuos al primero de enero de cada afio.

Vulnerabilidad: proporcion de individuos de una edad en la poblacion que pueden ser encontrados si estan
accesibles.

dN
Z: Tasa instantinea de mortalidad total: se define a partir del modelo de Malthus Z :7 =—/ZN,
t

Z>0, donde N=N, es el nimero de individuos de una cohorte en el tiempo ¢, Z es considerada

constante en una unidad de tiempo.
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Fecha: 05/03/2015

Adenda

Tesis de Doctorado en Ciencia y Tecnologia: Estudios en la frontera de la sostenibilidad biologica de
poblaciones de peces con estructura de edades

Por Anibal Aubone

1. Al Teorema 2.1 se le agregd la condicion ¢(w) = @, y se reescribio el enunciado para que

quedara mejor formalizado. Esta version del Teorema 2.1 formula la misma tesis que su
version anterior. La demostracion se amplia, delongitudndo la convergencia de la
estructura de edades a la estructura estable de edades @ sin necesidad de utilizar un
modelo aproximado, como figuraba en la version anterior. Se agrega un Lema 2.0 auxiliar.

Nueva version:
Teorema 2.1 (Teorema Ergodico de Estabilidad)

Si las probabilidades de supervivencia por edad p,, >0, i=1,k+, se mantienen constantes (esto

Nt+1

es, Vi:pi=pi;),y —1, cuando ¢t —oo, Ny, =¢(@,)N,, con ¢:(0,)* - R,, una funcion

t

. 1
continua, para la cual ¢(w) =@, ,donde w=w, (1, p, p;ps,-» I1 p;» II p;—),con
i=Lk—-2  i=Lk-1 1= pp,

= 1 1 Y pe<l. Observar que |of =1, y

I+p+pipy+..+ 11 p;+ 11 p;
k=2 jet T = pry

Vi=lk+:w; >0.
Si no se considera el grupo &+, basta poner p,, =0 en las formulas anteriores
Para las edades 2 al grupo k+la dindmica queda descripta por: N ., =N, p;, i=1k-2,

Nitvs1 =N Pkt ¥ Nyt Dics - Entonces Oy > @, cuando ¢ — .

Prueba/

La estructura de edades en el tiempo ¢ verifica "a)(,)”1 =1. Notemos que, por las ecuaciones de la

dindmica:
N N N, N., p;
ol _ Vi + Y it _ ¢(w(t))+ ¥ it Pi
N[ Nt i=2,k+ Nt i=lk+ Nt
. N, .
Asi, resulta que 1=, + X o, p,-N—’ (usando que ||a)(t+1)||1 =1), luego, la dindmica de la
i=1,k+ 1+1

estructura de edades queda descripta por:
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N N, N,
Oy =—— = P(@) = > o,(0-p)+ Yo, p1- )
o Ny “ Ny i=tks ' i=lk+ ! Ny
N, .
Oy =W p;+ O D —1), para i=1,k-2
t+1
Nt
y Oy g1 = Op_yy Dpmt + Oy Dy T ( Oy Dpoy + Oy P 1)
t+1
Comentario
N[

Por lo tanto, considerando que —1, cuando ¢ — e podemos generar un modelo discreto

t+1

“aproximado”, para la estructura de edades:

Wy = Zw,-,, I-p;)

i=l,k+
Oy 401 =Wy P> 1=1,k-2

Bpyyr1 = Opo1y Pi—t T Opiy Py

Para este ultimo modelo, la dinamica de la estructura de edades se describe totalmente, ya que
resulta ser un modelo matricial lineal, con la matriz de transferencia constante, no negativa, y
primitiva.

La matriz de proyeccion asociada 4 transforma vectores no negativos de norma igual a 1 (en

|| ||1 ) en vectores no negativos de la misma norma, y por el Teorema de Perron-Frobenious, esta

matriz tiene asociado al autovalor maximo, un autovector positivo. Por lo tanto el radio espectral de
dicha matriz es menor o igual que 1. Veamos que el autovalor maximo es igual a 1. Con este
resultado se asegura la convergencia de la sucesion de estructuras de edades generada por el
modelo matricial, y por lo tanto de la sucesion de estructuras del modelo aproximado considerado.
Para ello, veamos que el siguiente sistema de ecuaciones en «;, i=1,k+ tiene Unica solucion y

encontrémosla:
o= Ya;(1-p;)
i=Lk+
W =0 p;, i=Lk—-2

a)k+=a)k_llpL, donde p,, <1.

~ Pr+

Reescribiendo se tiene que @, =@, I p;,para i=2k-1
j=Li-1

1 .
Y @, =@ I p;,—— ypuestoquedebeser [w| =1, seobtiene que
Jkt T 1= Py
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1
=0, 1+ p+ppy+...+ II p;+ I P,—) Y
i=1k-2 i=lk-1 1= ppy

1
o =1/(A+p,+ppy+..+ II p;+ II pi—)
i=1k—2 i=Lk-1 1= ppy

y asi se calculan de manera tinica todos los ;, i=1k+. El vector w=(®,,®,,...,@,,) se llamara

estructura estable de edades. Notar que so6lo depende de las probabilidades de supervivencia por
edad.

Notar que este vector @, verifica =1 w.(1- p;)=w, y es el Ginico vector positivo con estas
1 s i D 1
i=1,k+

condiciones por ser 4 una matriz primitiva y el Teorema de Perron-Frobenious. Por hipdtesis se

tiene que @(@) =@, .

Se debe probar que @,) — @, cuando t — e . Veamos que ocurre con cada componente,

N,

N,

W41 —0; =Wy Piy

1

=0, = (O, — D) Pig +(
t+1 t+1

D@y, pry»s i=2,k=2

Luego para la edad 2: |a)2,t+1 - a)2| < |a)1,t - a)1|p1 +

N, ‘
—— -l o, p;,
Nt+1

Para la edad 3: |a)3qt+1 —a)3| < |a)2’t —a)2|p2 + ®,, p)

i_l
Nt+1

Esto se puede seguir hasta la edad £ -1:

Nt
O 1441~ wk—1| = |wk—2,t _wk—2|pk—2 N @5, pis-

N
Observar que [—*

—1‘0)” p; —0,cuando ¢t oo,y i=Lk+.
t+1

Para el grupo de edades & +:

N[
O ) = Oy = (Op_y Pioy + wk+,tpk+)_N (D Pra + O Piy) =
t+1

N,

Nt t

N
+( Doy proy (B y — O )Py +(——=-Day, py,

= (a) 1, — @ _ )p _
k—1,t k—1)F k-1
Nt+1 t+1 Nt+1 t+1

Y en definitiva puede ponerse:

Gy i~ O = (O, — O )Py H( @Oy, — @ ) +A,, con A, -0 cuando ¢ — 0.

Entonces ) |a)l-J+1 —a),-|s > |a)l-,t —a),-|p,- +E, (1),con E, -0 cuando ¢ —> .
i=2,k+ i=1k+
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Nt

Paralaedad 1: @, — o = 9(®,) N .
t+1
Nt+l
N, D
N At -p
Pero  ¢(w,)) = Z}{ @, ( N —pi)=<y,B, >, con B, = N, 2 1. Y resulta B, — 8,
i=1Lk+ t
Nt+1 _
N; k+
1-p
— P>
cuando ¢ — o, donde g =
1= pysy

Puede escribirse (@) =< @, B, —B>+<@,, B> (aqui <> indica el producto interno
candnico en R¥). Sea w el vector estructura estable de edades.

N,
Luego @, —o =¢(@)) ~ —— o = (@)~ p(@) +(

t+1 t+1

p(w) =, ; luego resulta: @(@,))-P(@) =< @, —@,f>+<a(),f,-B> y de (2) se obtiene:

N,

-Dg(w,)) (2), considerando que

|a)1,,+1—a)1|s > |a)l-,,—a),-|(l—p,-)+A, (3), con A, >0 cuando ¢—>c ya que {w(,)}leN es una
i=lk+

N
L 1 cuando t > oo

sucesion acotaday f,, — 0, cuando 1 > e,y
t+1

Se puede obtener:

by |a)i,t+1 —a),-|pi < X |a)i,t+l _wi| <X |a)i,t _wi|pi +E,
i=2,k+ i=2,k+ i=lk+
y poniendo
|(01,t+1 —(01|p1 <y |(oi,t —a),-|(l—p,-)pl +A', ,con A', >0 cuando ¢ — oo, se tiene que
i=lk+

> |@-@|pis T |, -o|p+0-p)p)+E,, con E',—0 cuando 1 — .
i=Lk+ i=Lk+

Y finalmente de esta tltima desigualdad:

Min{p,,i =1,k +}|@.,, - w||1 < Max{p, +(1- p)pyi =Lk +|o, - w||] + £
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Sea K =Max{p,+(1-p,)p,,i=l,k+}<1. Sea a=Min{p,,i=1,k+}>0. Puede probarse que

||a)(,+1) - a)"1 — 0, cuando ¢ — o, usando el Lema 2.0.¢

Lema 2.0

Supongamos que {Xt}teN, tal que 0<aX,, <KX, +¢,, con O<a, 0<K<l y & —0 cuando

t—o.Sea X, >0. Entonces X, -0, cuando ¢ — .

Prueba/

0<aX,,<K"X, + YK'g, ;. Ve>0,existe tye N: Vi2t, (1=t,+h, para algin h>0):
j=0,h—1

le,|<eal2L), L= Y K’ <eo. Porotro lado 3r, € N tal que V¢ >t (¢=t,+h, para algin h>0) es
J=0,00

K" X 4 <€a/2. Recordar que V¢:X,>0. Luego combinando estos resultados, V¢ +h > Maxity. 1, },

es 0<X,,, <e.Asl X, ->0,cuando ¢ —> oo .4

Comentarios

Como se observa, la estructura estable de edades no depende de la estructura de edades inicial ni
del proceso de nacimientos. S6lo depende de las probabilidades de supervivencia de los ejemplares
de una edad a la siguiente.

La relacion entre los reclutas y padres se asume que es Ny, =¢(@,)) N,. La funcion ¢ puede
considerarse dependiente también de otros parametros y variables como parametros reproductivos
o variables ambientales. Para el resultado del Teorema, sélo interesa la continuidad respecto de la
estructura de edades y la independencia de la abundancia poblacional. Pedir dicha continuidad es
natural pensando en que se espera que una funcién de reclutamiento sea continua en sus
argumentos.

La condicién ¢(w) = @, es una condiciéon deseable si se busca la convergencia de la estructura de
edades con el tiempo, ya que en este caso, ¢(@,,) — (@), cuando ¢ — oo (por la continuidad de la
funcién ¢ ). Por otro lado, si ¢(w)=w, se asegura la convergencia d ela estrcutura de edades al
vector @, tal que ¢(w)=w, .

Para el Teorema 2.1 no se considera incluido el caso de dependencia de los m;, de la abundancia,
esto es, m;, =m;, (N, ). El problema en estos casos, es que la abundancia puede variar dependiendo

de otros factores (biologicos y ambientales) y la estructura de edades poblacional puede no mostrar

dependencia de estos factores. Es por ello que una dependencia de los m;, del vector de estado (en

esencia de la abundancia), produce en principio, la necesidad de una hipdtesis de estabilidad en la
abundancia para obtener la estabilidad de la estructura poblacional, y esto requiere de ser analizado
particularmente (Teorema de Extension).
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2. Al Teorema 2.2 se le agrega la condicion ¢(w,N,,) = @, .

3. En el Capitulo 3, se eliminan los puntos 3.1 a 3.7 y se cambia el titulo del Capitulo de
“Sobre las funciones de reclutamiento de Beverton y Holt, y de Ricker, y la estabilidad de
la estructura de edades” a “Sobre las funciones de reclutamiento y el steepness h”.
Este cambio se realiza pues el autor considera necesaria una revision de los resultados
obtenidos, confrontando con la nueva condicion ¢(w,N.)=w@,. A priori se considera la
posibilidad de una simplificacion en la justificaciéon desarrollada en esos primeros puntos
del Capitulo 3 al agregar esta condicion. Estos resultados de los puntos 3.1 a 3.7 no afectan
los resultados centrales de la Tesis. El Capitulo 3 queda enfocado entonces, a estudiar y
discutir sobre la posibilidad practica de estimar una funcion de reclutamiento.

4. Se han tenido en cuenta las observaciones del jurado de esta Tesis, Dr. Raul Gonzalez.
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