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Uteros; Pu: pliegues uterinos; Co: capsulas ovéricas; E: embriones).
Uteros de la raya mariposa de California G. marmorata. A)
Proyecciones de trofonemata; B) embriones y uteros con vitelo (U.
Utero; Tro: trofonemata; cl: cloaca; ov: ovario).

Estructura de la pared uterina de la raya mariposa de California
Gymnura marmorata (cc: células cilindricas; fc: fibras colagenas).
Tincion H-E. 100X.

Utero y trofonemata de la raya latigo Dasyatis longa (ova: ovario; U:
utero; Clo: cloaca; Pu: pared del utero; Tro: trofonemata).

Estructura de la pared uterina de la raya latigo Dasyatis longa. A).
Tincion H-E. B). Tincion Azul Alciano. 100X. 400X.

A). Compartimentos uterinos de la cornuda prieta S. zygaena; B).
Tercera membrana ; C) y D). Embriones con su cordén umbilical.
Embriones en etapa final del desarrollo de la cornuda barrosa,
Sphyrna lewini.

Corte transversal del Utero de la cornuda prieta Sphyrna zygaena
(eet: epitelio estratificado de transicion; eri: eritrocitos; n: nucleo;

tclax: tejido conjuntivo laxo; vi: granulos de vitelo; cs: células
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Figura 61.

Figura 62.

Figura 63.

Figura 64.

Figura 65.

secretoras). Tincion H-E. 400X.

Corte transversal del compartimento intrauterino de la cornuda prieta
Sphyrna zygaena (a: arteria; c: capilares; tm: tejido muscular; mi:
miocitos; tc: tejido conectivo). Tincion H-E. 100X.

A). Corte transversal del corddn vitelino del tiburén aplacentado con
dependencia de vitelo Squalus acanthias (cs: células sanguineas; fi:
fibroblastos; vi: vitelo; ec: epitelio cubico). B). Corte transversal del
cordon umbilical del tiburdn placentado Sphyrna zygaena (vs: vasos
sanguineos; fi: fibroblastos; a: arteria; d: ductus vitellointestinalis).
Tincién H-E. 100X. 400X.

Uteros y embriones del tiburén azul Prionace glauca.

Embrion de tiburon azul Prionace glauca con bicefalia. A). Vista

dorsal y B). Vista ventral mostrando sus 6rganos internos.

Vista dorsal y ventral de fetos de tiburén azul Prionace glauca

mostrando deformidades cefalicas (H: hembra; M: macho).

84

85
85

87

88

89

XVI



GLOSARIO

Almacén de esperma: estrategia que presentan algunos elasmobranquios donde el
esperma es retenido o almacenado en la glandula oviducal de la hembra hasta que la

ovulacion tiene lugar.

Areas de crianza: Son zonas discretas geograficamente del rango de las especies
en donde las hembras gravidas paren a sus crias o depositan sus huevos, y donde

las crias pasan sus primeras semanas, meses 0 afios de vida.

Células foliculares: Células que se adhieren a la periferia de los oocitos formando el
foliculo y nutriéndolo.

Ciclo ovéarico: Serie de estadios de desarrollo por los que pasa la gbnada femenina

desde el reposo hasta el desove.

Ciclo reproductivo: Eventos repetitivos dentro de las gonadas que conducen a la

produccion de gametos.

Cimbra: también llamada palangre; arte de pesca formada por un cabo principal del

cual cuelgan cordeles con anzuelos.

Embriogénesis: proceso del desarrollo embrionario intralumenal, es decir, dentro del
ovario (especies viviparas). La duracion de la embriogénesis intralumenal es muy
variable entre especies, desde aquellas en las que los embriones permanecen por
poco tiempo en el ovario y salen al exterior en un estado temprano de desarrollo,
hasta especies en las que el embrion se desarrolla notablemente, méas alla de la fase
larvaria, naciendo un individuo juvenil (tipico de viviparos matrotréficos, con

desarrollo de placenta como diversos elasmobranquios).
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Embrién: es el estadio de pre-eclosiéon en el caso de los tiburones oviparos, en el

caso de los viviparos es el estadio de pre-parto.

Estrategia reproductiva: Cada individuo tiene un conjunto de rasgos reproductivos
los cuales estan determinados por su genotipo y de aqui por la historia evolutiva del
conjunto de genes de los cuales el individuo es miembro. La combinacion de los
rasgos reproductivos de los individuos pertenecientes al mismo conjunto genético
puede ser considerada como la estrategia reproductiva de esos individuos. Algunos
rasgos pueden ser plasticos, mostrando variacion, pero otros pueden ser inflexibles,
mostrando poca variacion. El medio ambiente que un individuo experimenta

determinara la expresion del rasgo.

Fecundidad: Capacidad méaxima reproductiva; es el eslabon principal entre las
estimaciones cuantitativas de huevos y larvas y la estimacion del tamafio del stock

reproductor.

Foliculo: Tejido somatico que rodea al oocito, compuesto principalmente par las

células de la granulosa y de la teca.

Gameto: Cada una de las dos células que, en la reproduccion sexual, se fusionan

originando el cigoto.

Gametogénesis: Proceso mediante el cual se forman los gametos en la
reproduccion sexual. Puede ser difusa o localizada, siendo la dltima cuando los
gametos son producidos en un 6rgano especial (ovario y testiculo) formado por un

estroma y una capsula.

Glandula oviducal: es una estructura compleja localizada justo debajo del oviducto
anterior y arriba del Gtero en todos los condrictios. Es donde ocurre la fertilizacion, se
forma la cascara y envoltura del huevo y ocurre el almacenamiento de esperma en

algunas especies.

XVIII



Gonada: Organo en el que tiene lugar el desarrollo de las células reproductoras.

Granulosa: Ceélulas de origen mesenquimal o epitelial, con posible funcion

esteroideogenica.

Lumen: En los cortes histologicos, el espacio iluminado que se encuentra entre las

estructuras o células que se presentan.

Meiosis: Proceso en la formacion de los gametos por el que el numero diploide de

cromosomas se reduce a la mitad.

Mesovarium: porcion del ligamento del Utero que cubre los ovarios.

Mitosis: Division celular caracteristica de las células somaticas que produce dos
células hijas con el mismo numero de cromosomas y de la misma clase de la célula

madre.

Morfométrico. Relativo a medidas de la forma de un individuo. Las proporciones del

cuerpo. Relaciones de talla de varios caracteres morfoldgicos de un animal.

Neonato: es el posterior a la eclosion o al parto, en tiburones, probablemente dura
de un mes a seis semanas, son individuos libres nadadores sin 6 con una cicatriz
umbilical en el caso de las especies placentadas, o los que tienen una longitud cerca
del tamafio de nacimiento en el caso de las especies aplacentadas u ovoviviparas.
Para las especies placentadas el estadio de neonato termina cuando se cierra la

cicatriz umbilical.

Oocito: Celula sexual femenina en fase de crecimiento y que experimenta la

meiosis.
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Ooplasma. Citoplasma del oocito. Matriz donde se encuentran todas las inclusiones

gue se desarrollan durante el proceso de maduracion del oocito.

Ovario: Glandula genital femenina en la que tiene lugar la ovogénesis.

Ovario externo: Se caracteriza porque tiene los oocitos expuestos sobre el estroma.

Este ovario es caracteristico de la familia Carcharhinidae y Sphyrnidae.

Oviducto: Tubo por el cual se conducen los 6vulos del ovario al utero. En los

vertebrados es un remanente del conducto o canal de Muller.

Palangre. Arte de pesca conformado por una linea reina de la que cuelgan pequefias

lineas con anzuelo y carnada.

Peldgicos: Son los organismos que viven en la columna de agua propiamente dicha,
sin que sea necesaria su interaccion con el fondo marino, pudiéndose separar entre
nectonicos, con capacidad de auto locomocioén y planctonicos que son aquellos con
una capacidad de movimiento muy limitada o incluso nula, por lo que resultan

transportados por las corrientes y las olas.

Saco vitelino: bolsa embrionaria que contiene sustancias alimenticias de las que se

nutre el embrién o la larva.

Tercer membrana: Es la cubierta que protege al huevo fecundado; en especies

viviparas placentarias esta membrana es muy delgada y transparente.
Vitelo: Conjunto de sustancias almacenadas en el interior de un huevo para la

nutricion del embrion. Material nutritivo en forma de granulos, presente en el

citoplasma de un évulo.
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Viviparidad aplacentaria: El desarrollo embrionario se realiza dentro del cuerpo de
la madre; el embribn se alimenta de vitelo del ovocito y también puede recibir

alimento por parte de la madre, pero sin que exista una conexion directa con ella.

Viviparidad Placentaria: El desarrollo embrionario se realiza en el cuerpo de la
madre y existe una conexién entre el embrion y la madre a través de una
pseudoplacenta por la cual le transmite alimento y a su vez el embridn expulsa sus

desechos metabolicos.
Zona radiata. Zona pelucida. Membrana del oocito de apariencia estriada,

compuesta de una capa interna y otra externa y que se forma cuando las primeras

inclusiones lipidicas aparecen en el oocito.
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RESUMEN

Los peces cartilaginosos incluyen diversas especializaciones reproductivas, entre las
cuales se pueden distinguir dos modos reproductivos: la oviparidad y la viviparidad
con sus tipos aplacentados y placentados. Entre las especies oviparas y viviparas se
presentan ciertas adaptaciones morfolégicas en las estructuras reproductivas,
principalmente en los ovarios, glandulas oviducales y uteros. El objetivo del presente
estudio es analizar y comparar la morfologia externa y celular de las estructuras
reproductivas en hembras de tiburones y rayas con diferentes modos reproductivos.
Las muestras fueron obtenidas de la pesqueria artesanal en diferentes campos
pesqueros de B.C.S. Se analiz6 el aparato reproductor, tanto macroscopica como
microscépicamente, de hembras gravidas pertenecientes a siete especies de
tiburones y cinco de rayas. Los ovarios presentaron diferencias entre modos
reproductivos, encontrdndose unas especies con ovarios pareados y otras con un
solo ovario funcional. Se observdé una glandula oviducal altamente diferenciada,
principalmente en las especies oviparas. Para el tiburén placentado Sphyrna
zygaena y el tiburén oviparo Cephaloscyllium ventriosum, se encontré6 esperma
almacenado en las glandulas oviducales, siendo este resultado un primer registro
para estas especies. Los Uteros presentaron adaptaciones morfologicas
principalmente en especies viviparas placentadas, donde la formacion de
compartimentos uterinos indicé adaptaciones que facilitan el transporte de nutrientes
de la madre al embridn. Histolégicamente se observaron cambios a nivel celular,
principalmente en la glandula oviducal y el utero segun los diferentes modos de
reproduccion. Existen diferencias estructurales en Uteros de tiburones aplacentados
con tiburones placentados ya que en aplacentados, los epitelios que poseen
permiten transporte de sustancias al embrion, mientras que en placentados el
intercambio se hace por el cordén umbilical. La anatomia y microscopia del aparato
reproductor en elasmobranquios marcan una tendencia a la alta adaptacion y
especializacion que los hacen Unicos entre los vertebrados.

Palabras clave: elasmobranquios; modos reproductivos; aparato reproductor;
adaptaciones morfoldgicas.

XX



ABSTRACT

Cartilaginous fishes have several reproductive strategies, among which can be
distinguished two reproductive modes: oviparity and viviparity, which can be divided
into placental and aplacental. Among oviparous and viviparous species certain
morphological adaptations in reproductive structures can be seen, principally in the
ovaries, oviducal glands and uteri. The objective of the present study was to analyze
and compare the external and internal morphology of reproductive structures in
female sharks with different reproductive modes. Samples were obtained from the
artisanal fisheries in different fishery camps in B.C.S. We analyzed the reproductive
tract of pregnant females belonging to seven species of sharks and five species of
rays. Ovaries presented differences among the reproductive modes; some species
had paired ovaries while others had only one functional ovary. A highly differentiated
oviducal gland was observed, especially among oviparous species. For the placental
shark Sphyrna zygaena and the oviparous shark Cephaloscyllium ventriosum, we
found sperm stored in the oviducal glands, this results are a first record for these
species. Uteri presented morphological adaptations, principally among viviparous
placental species, among which the formation of uterine compartments indicated
adaptations that facilitate the transport of nutrients from the mother to the embryo.
Histological changes were observed in the oviducal glands and uteri according to the
different reproduction modes. There were structural differences in the uteri in the
aplacental and placental sharks. In aplacental, the epithelia allowed the transport of
substances to the embryo, where as in placental species the exchange is through the
umbilical cord. The macroscopic and microscopic anatomy in the reproductive tract in
elasmobranchs marks a trend towards adaptation that makes them unique among

vertebrates.

Key words: Sharks, reproductive modes, reproductive tract, morphological

adaptations.
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1. INTRODUCCION

La Clase Chondrichthyes (peces cartilaginosos) es el grupo mas antiguo de
vertebrados acuaticos mandibulados vivientes; es un grupo diverso que incluye
aproximadamente de 900 a 1100 especies de tiburones, rayas y quimeras (Wourms
& Demski, 1993). Existen alrededor de 375 a 500 especies de tiburones que son
asignados en ocho oOrdenes: Carcharhiniformes (56% de especies), Squaliformes
(22%), Orectolobiformes (8%), Lamniformes (4%); el 8% restante lo conforman los
ordenes Hexanchiformes, Pristiophoriformes, Squatiniformes y Heterodontiformes
(Compagno, 1990). Las rayas o batoideos estan conformadas por cinco érdenes que
incluyen cerca de 494 a 572 especies. Se encuentran las pertenecientes a
Rajiformes (44%), Myliobatiformes (35%), Rhinobatiformes (11%) y Pristiformes (1%)
(Compagno, 1990).

Los peces cartilaginosos son un grupo con una amplia variedad de historias de vida,
la cual esta relacionada con la diversidad de estrategias reproductivas que exhiben
(Daly & Wilson, 1983). Entre los elasmobranquios se presentan dos modos
reproductivos: la oviparidad y la viviparidad donde se pueden distinguir formas

aplacentadas y placentadas (Otake, 1990; Hamlett & Koob, 1999).

a. OVIPARIDAD

La oviparidad es la condicibn mas primitiva presente en los elasmobranquios.
Aproximadamente el 40% de las especies de tiburones y todas las rayas espinosas
son oviparos (Hamlett & Koob, 1999), entre estos los pertenecientes a las familias de
tiburones Heterodontidae, Scyliorhinidae y Orectolobidae, y en las rayas, las del

orden Rajiformes (Carrier et al., 2004).

Las especies oviparas depositan huevos grandes que contienen suficiente vitelo para
alimentar al embrion en su desarrollo y permitirle emerger como un organismo

completamente formado. En dichas especies, los huevos estan cubiertos por



envolturas fuertes y de consistencia coridcea que se depositan en el sustrato.
Esencialmente todos los nutrientes necesarios para el desarrollo embrionario hasta la
eclosion estan contenidos dentro del huevo, aunque posiblemente el agua, minerales
y otros solutos pueden ser obtenidos del medio externo (Hamlett & Koob, 1999). Una
vez finalizado el periodo de gestacion, las crias emergen rompiendo la capsula, la
cual es producida en la glandula oviducal localizada en la region anterior del tracto
reproductivo (Hamlett & Koob, 1999). De acuerdo con Koob et al. (1986), la
formacién de las capsulas requiere de 12 a 24 horas en especies oviparas y una vez
formadas entran en la porcidn uterina del tracto reproductivo, donde permanecen por
algunos dias antes de ser depositadas en el medio externo. En algunas especies las
capsulas del huevo son rectangulares; éstas generalmente tienen tendrilos y
filamentos pegajosos que hacen que el huevo se adhiera a una estructura o sustrato

cuando son incubados.

Existen dos tipos de oviparidad: oviparidad extendida y oviparidad retenida. Casi
todas las especies oviparas presentan oviparidad extendida en la cual grandes
huevos son fertilizados, encapsulados, depositados y después de un periodo de
aproximadamente 15 meses eclosionan. En este modo reproductivo casi todo el
desarrollo embrionario ocurre dentro del huevo. La oviparidad retenida es menos
frecuente, en ésta los huevos son retenidos en el oviducto y el desarrollo procede por
largo tiempo antes que sean liberados en el ambiente (Compagno, 1988, Compagno,
1990). Géneros como Galeus y Halaelurus, son ejemplos de este tipo de oviparismo.
Otake (1990) indica que posiblemente este modo de oviparidad haga parte de la

transicion del oviparismo al viviparismo.

Existen evidencias que indican que, en algunos grupos de condrictios, el oviparismo
es secundario y derivado de un ancestro viviparo (Dulvy & Reynolds, 1997). Esto
indica que, en determinadas circunstancias, las ventajas evolutivas comunmente
atribuidas al viviparismo (proteccién de las crias, control del medio de desarrollo
embrionario) entre los elasmobranquios son superadas por las brindadas por el
oviparismo (Lucifora, 2003).



b. VIVIPARIDAD

Las formas viviparas retienen los embriones en el Gtero durante todo el periodo de
desarrollo; asi los embriones nacen completamente desarrollados. La mayoria de los
tiburones son viviparos (60%) y casi la mitad de las especies de rayas (Compagno,
1990). Entre las familias de tiburones que presentan alguna forma de viviparidad se
encuentran la Carcharhinidae, Sphyrnidae, Squalidae, Triakidae y Lamnidae
(Compagno, 1999). En los batoideos, las familias Pristidae, Rhinobatidae,
Platyrhinidae, Narcinidae, Torpedinidae, Narkidae, Hypnidae, Urolophidae,
Potamotrygonidae, @ Dasyatidae = Gymnuridae,  Myliobatidae, Plesiobatidae,
Hexatrygonidae, Rhinopteridae y Mobulidae son viviparas (Compagno, 1999). En los
tiburones y rayas existentes, se observan diversos modos de viviparismo. Existen
aguellos en que el embrion se nutre exclusivamente de sus propias reservas de vitelo
(formas aplacentadas) y los que reciben alimento directamente de la madre (formas

placentadas).

i). Viviparidad aplacentaria

La viviparidad aplacentaria es la forma mas comun de reproduccién de los tiburones.
No se forma una conexion placentaria entre la madre y el embrion. Anteriormente
era conocido como ovoviviparidad. Los huevos, ricos en vitelo, eclosionan en el Utero
antes de que los embriones estén totalmente desarrollados. Asi, los embriones
continan entonces su desarrollo en el Utero sin formar una conexion placentaria con
la madre y nacen después de que su desarrollo se ha completado. Los embriones
son alimentados con vitelo almacenado en un saco vitelino el cual esta unido al
embridn por un cordon vitelino, ambas estructuras son totalmente absorbidas antes
del nacimiento. Amplias formas de desarrollo ocurren dentro de este modo
reproductivo y Wourms (1977) separ0 tres grupos: viviparidad aplacentaria con

dependencia de vitelo, con oofagia y/o canibalismo intrauterino y con trofonemata.



e Viviparidad aplacentaria con dependencia de vitelo.

Esta forma estd representada por los grupos Squaliformes, Hexanchiformes,
Squatiniformes, algunos Orectolobiformes, algunos Carcharhiniformes y grupos de
batoideos primitivos. Los embriones dependen del vitelo depositado en el huevo al
momento de la ovulaciébn mientras que son retenidos en el Utero pero no reciben
cuidado adicional por parte de la madre durante la gestacion (Carrier et al., 1994). A
medida que van creciendo, el vitelo va siendo consumido. En el momento del
nacimiento, el vitelo ha sido absorbido completamente y es cuando la madre expulsa

las crias.

e Viviparidad aplacentaria con oofagia.

En elasmobranquios o6fagos, el ovario crece de forma considerable, frecuentemente
supera los 5kg (Gilmore et al., 1983; Gilmore, 1993). Los oocitos de los tiburones
oo6fagos son pequefios, generalmente de 5 a 7 mm de didmetro; el embrion depende
del vitelo por corto tiempo, quiza solo por un par de semanas. Cuando los embriones
tienen cerca de 5cm de longitud, comienzan a ingerir los otros oocitos dentro del
Utero; estos pequefios embriones tienen dientes precoces que les permite romper los
oocitos e ingerir su contenido. Los embriones se alimentan en un principio del saco
vitelino y después de oocitos sin fertilizar y los almacenan en la porcion cardiaca del
estbmago. La oofagia ocurre en todos los tiburones del orden Lamniformes
(Compagno, 1990; Gilmore, 1993), ejemplos de éstos incluyen al tiburén zorro
Alopias superciliosus, Alopias pelagicus, Alopias vulpinus; tiburon mako Isurus
oxyrinchus y el sarda Lamna nasus (Moreno & Moron, 1992; Francis & Stevens,
2000).



e Viviparidad aplacentaria con canibalismo intrauterino.

Los tiburones representativos de este modo de reproduccion son Odontaspis taurus y
Odontaspis ferox (tigre arenero), en el cual el primer embrion desarrollado en cada
Utero se alimenta de los demas embriones y de los oocitos fertilizados (Gimore et al.,
1983). Este tipo de desarrollo puede facilitar el desarrollo de embriones grandes y

asi prepararlo para su estilo de vida depredadora (Wourms, 1977).

e Viviparidad aplacentaria con Villi uterinos 6 trofonemata.
En algunas rayas es comun esta forma de viviparismo donde los embriones reciben
alimento de la madre pero no a través de la placenta. En el interior del Utero los
huevos estdn protegidos por una membrana fina dentro de la cual cada embrion
experimenta su desarrollo; existe una sustancia nutritiva al que hace referencia el
término trofonemata. Estas son unas extensiones filamentosas del epitelio uterino
que secreta una substancia llamada “leche uterina”, la cual puede ser ingerida y

absorbida por el embrién por filamentos branquiales externos (Conrath, 2004).

ii). Viviparidad placentaria.

La viviparidad placentaria es el modo méas avanzado de reproduccion en los
elasmobranquios. En algunas especies, el desarrollo embrionario se lleva a cabo en
compartimentos uterinos en los cuales el embrion depende inicialmente del vitelo
almacenado y posteriormente son alimentados por la madre a través de una
conexién placentaria y es orientado gradualmente y preparado para su nacimiento.
Poco tiempo antes del nacimiento el embrion tiene la forma y la coloracion de un
neonato con las mismas caracteristicas morfologicas de los adultos (Marquez-Farias,
2002). El embrion posee un cordén umbilical que crece hasta formarse un tubo de
unos 20 cm de largo, el cual contiene tres vasos: la arteria umbilical, la vena umbilical
y en medio de las dos Uultimas, el canal vitelino. En algunas especies es
completamente liso (Carcharhinus spp.). El corddn umbilical también puede
presentar ornamentaciones con apéndices arborescentes o appendiculata (Sphyrna)
(Hamlett et al., 1985).



Las estrategias reproductivas en elasmobranquios viviparos también han sido
clasificadas de acuerdo a las relaciones tréficas (material nutritivo) entre la madre y
el embrion (Hamlett & Koob, 1999).

Las especies lecitotroficas son aquéllas en las cuales los embriones se alimentan
exclusivamente a partir de las reservas de vitelo existentes en el oocito (formas
aplacentadas con dependencia de vitelo). Por el contrario, en las especies
matrotréficas los embriones reciben aportes de nutrientes adicionales por parte de
la madre. Se pueden distinguir varios tipos de matrotrofismo: el histotrofismo
(aplacentados con trofonemata), la oofagia, la adelfofagia o canibalismo intrauterino y
la placentacion (Hamlett & Koob, 1999). En las especies histotroficas, la nutricion
embrionaria se realiza mediante la elaboraciébn de un sustancia nutritiva, llamada
“histotrofo”, por parte de estructuras especializadas del epitelio uterino llamadas
trofonemata. Los embriones oéfagos se alimentan de oocitos no fecundados que la
madre continua produciendo y transportando a los Uteros hasta la finalizacién del
periodo de gestacion. Al menos en una especie, la oofagia estad precedida por la
adelfofagia, en la que el embrion mas grande se alimenta de los embriones en
desarrollo mas pequefios para después alimentarse de oocitos no fecundados
(oofagia). En las especies placentarias se forma una verdadera conexién entre el
saco vitelino embrionario y el epitelio del utero materno, a través de la cual la madre

pasa nutrientes al embrion (Lucifora, 2003).

Anatémicamente, el aparato reproductor de elasmobranquios corre antero-
posteriormente y se sitla en la porcion dorsal de la cavidad abdominal pegado a la
columna vertebral. El 6rgano epigonal es pareado y hacia la porcion anterior de la
cavidad abdominal se encuentran las gonadas. Entre especies oviparas y viviparas
se presentan ciertas adaptaciones morfolégicas las cuales las hacen caracteristicas,
entre ellas el desarrollo de los ovarios en general son pareados y simétricos, pero en
algunas especies viviparas solo el ovario derecho es funcional. La morfologia del
ovario se relaciona con el modo de reproduccion de las especies y del grado a la cual
las crias dependeran de los nutrientes de la hembra (Dodd, 1983). En la mayoria de



elasmobranquios se desarrollan dos oviductos funcionales. EIl oviducto superior es
corto y lleva a una glandula oviducal altamente diferenciada; en este érgano se
llevara a cabo la fecundacion y el encapsulamiento del huevo y el almacén de
esperma en algunas especies (Wourms, 1977). La parte posterior del oviducto se
divide en una region larga de pared delgada, el utero, donde ocurre la gestacion del
embrién hasta que esté listo para ser expulsado a través de la cloaca (Hoyos, 2003;
Soria, 2003). En especies oviparas, el Utero cubre la capsula del huevo y su
estructura consta de pequefios pliegues. En viviparos placentados, el estado de
diferenciacion de la placenta y la formacibn de compartimentos uterinos puede
indicar adaptaciones morfologicas las cuales facilitan el transporte de nutrientes y
productos de desecho (Hamlett & Hysell, 1998). El éxito evolutivo de los
elasmobranquios se debe en gran parte a estas adaptaciones reproductivas. Las
mas significativas son la fertilizacidn interna y la produccion de pequefias cantidades
de crias grandes, las cuales eclosionan o nacen como tiburones o rayas miniatura
activos y totalmente formados, aumentando asi su oportunidad de sobrevivir (Castro,
1983).

Los elasmobranquios constituyen el principal grupo de peces cartilaginosos que se
explotan en aguas de México (Castillo - Géniz et al., 1998); sin embargo, en la Ultima
década la produccion de tiburones ha ido disminuyendo en abundancia mientras que
las capturas de rayas se ha incrementando sistematicamente. La susceptibilidad de
los elasmobranquios a la explotacion pesquera hace indispensable para los
administradores pesqueros, el conocimiento de los periodos reproductivos de las
especies sujetas a explotacion comercial, y de aquellas que se consideran recursos
potenciales (Walker, 2004). Es importante resaltar que todavia se desconoce la
situacion actual de numerosas especies, incluso en aguas donde las pesquerias
comerciales operan regularmente y, aunque no se conoce su biologia, ya se
encuentran clasificadas como vulnerables (IUCN, 2010). Existen pocos estudios
relacionados a los modos reproductivos en elasmobranquios. La mayoria se basan

en descripciones de la morfologia externa del aparato reproductor de las hembras;



sin embargo no se ha estudiado con mayor detalle las estructuras a nivel celular y en

menor medida la comparacion entre oviparos y viviparos.

Dado lo limitado de los estudios realizados en este ambito, es necesario conjugar
toda esta informacion con el fin de conocer los aspectos anatémicos y estructurales
que presentan los elasmobranquios para determinar, qué especies podrian ser
explotadas comercialmente de acuerdo a sus caracteristicas bioldgicas como son: la
baja fecundidad, la madurez sexual tardia, el crecimiento soméatico lento, entre otras;
y asi aportar las bases para la realizacion de planes de manejo sustentable de este

tipo de pesqueria.



2. ANTECEDENTES

Los modos reproductivos en los elasmobranquios han sido revisados por diversos
autores y categorizados en varias vias. Schlernitzauer & Gilbert (1966) describieron
aspectos de la placentacion y gestacion del tiburén martillo Sphyrna tiburo.
Realizaron observaciones del sistema reproductor de once especimenes colectados
en las Bahamas, junto con un analisis histologico del corddn vitelino y utero e
indicaron que aunque el saco vitelino es la Unica membrana extraembrionaria
encontrada en tiburones viviparos, la relacion estructural y funcional entre el saco

vitelino y la pared uterina varia ampliamente entre los miembros de este grupo.

Wourms (1977), divide la caracterizacion de la reproduccion de Condrictios en
oviparos y viviparos. Ademas, hace la division de los viviparos en aplacentados y
placentados. La viviparidad aplacentaria incluye especies cuyos embriones son:

1) Dependientes de reservas de vitelo

2) Oofagos

3). Analogos de placenta.

En 1981 este mismo autor, clasifico la reproduccion de condrictios por relaciones
troficas entre la madre y el embridon. Estos grupos estdn compuestos por 1).
Viviparidad facultativa y, 2). Viviparidad obligatoria. La viviparidad obligatoria esta
dividida en lecitotroficos (los embriones se alimentan exclusivamente a partir de las
reservas de vitelo) y matrotroficos (los embriones reciben aportes de nutrientes
adicionales por parte de la madre: el histotrofismo, la oofagia, la adelfofagia y la

placentacion) (Wourms, 1981).

Teshima (1981) utilizé6 un sistema de clasificacion similar de no placentados y
placentados. Dividi6 las formas no placentadas en dos categorias, de acuerdo con la
presencia o0 ausencia de compartimentos uterinos. Asimismo, indicé que la
placentacion es temporal y morfologicamente se divide en dos tipos: una se
establece durante la mitad de la gestacion y el segundo tipo, se establece después

de la implantacion.



Otake (1990) hizo una clasificacion de los modos reproductivos en tiburones,
menciono la funcién de los tejidos y estructuras reproductivas en hembras y utilizé un
sistema de clasificacion similar de no placentados y placentados, dividiéndolos en

dos categorias basadas en la presencia 0 ausencia de compartimentos uterinos.

Se han realizado estudios més especificos en cuanto a la descripcién de
determinadas estructuras en una especie en particular. Entre estos se destacan los
realizados por Gilmore et al. (1983) quienes estudiaron la reproduccion y desarrollo
embrioldégico de Odontaspis taurus, describieron el canibalismo intrauterino en la
especie. Asi mismo, Capapé et al. (1990), realizaron observaciones acerca del
desarrollo embrionario de Squatina squatina y Squatina oculata. Pratt (1988)
describié la estructura de la génada entre carcharhinidos, sphyrnidos, lamnidos y
encontr6 que existen por lo menos tres tipos diferentes de testiculos (radial,

diamétrico y compuesto) y dos tipos de ovarios.

Pratt (1993) estudié el almacén de esperma en las glandulas oviducales en once
especies de tiburones de la costa oeste del Atlantico Norte y encontrd tres patrones
distintos de inseminacién de acuerdo al tiempo de residencia: sin almacenamiento,
almacenamiento breve (semanas a meses) y almacenamiento prolongado (meses a

afos).

En 1998, Hamlett & Hysell realizaron una descripcion detallada de las
especializaciones del utero en elasmobranquios demostrando una variedad de
adaptaciones estructurales y fisiolégicas asociadas con el modo reproductivo
utilizado en las especies que estudiaron, donde incluyeron especies oviparas (Raja
erinacea y Raja eglanteria); viviparos aplacentados con dependencia de vitelo
(Squalus acanthias); con oofagia y canibalismo intrauterino (Carcharias taurus); con
trofonemata (Urolophus jamaicensis) y, viviparos placentados (Rhizoprionodon

terraenovae y Carcharhinus plumbeus).

10



Entre los estudios mas recientes destaca una descripcion morfolégica de la
estrategia reproductiva en Lamniformes: Oofagia y Canibalismo Intrauterino y
revisaron los patrones reproductivos de las especies y las relaciones filogenéticos

entre lamniformes, realizada por Gilmore et al. (2005).

Hamlett et al. (2005) hicieron una descripcion acerca de los Condrictios lecitotréficos
y matrotréficos, indicando modificaciones morfolégicas en el utero de los mismos.
De la misma manera, Hamlett et al. (2005) realizaron otra investigacion acerca de la
placentacion en tiburones, describiendo las caracteristicas de los compartimentos
uterinos, la diversidad de la morfologia de la placenta y cémo se desarrollan los
embriones. En el mismo afio, Hamlett, junto con otros autores, realizaron una
revision acerca de las glandulas oviducales en Condrictios, describiendo cada zona
que la compone y sus caracteristicas tanto en algunas formas oviparas como
viviparas. Concluyeron acerca de la existencia de la diversidad en la morfologia de la
envoltura del huevo dependiente del modo de reproducirse: las especies oviparas
producen la cascara del huevo, las especies viviparas con dependencia de vitelo
producen una capsula transitoria y las especies placentadas producen la envoltura

del huevo.

Lutton et al. (2005) realizaron una revision y descripcion acerca del ovario de los
elasmobranquios oviparos y viviparos y observaron algunas especies que presentan
uno o dos ovarios funcionales, ovulacion, ciclos ovaricos y algunas recomendaciones

para el manejo de las pesquerias.

Snelson Jr. et al. (2008) estudiaron la biologia reproductiva de 13 especies de
elasmobranquios pelagicos, entre ellos algunos miembros de las familias Alopiidae,
Lamnidae, Carcharhinidae y Dasyatidae. Para cada especie registré informacion de

la talla de nacimiento, periodo de gestacion, talla y edad de madurez.

En México, gran parte de los estudios que se han realizado se basan principalmente
en la biologia reproductiva de determinadas especies tanto de tiburones como de
rayas, asi como su pesqueria. Entre ellos se destacan el de Torres — Huerta (1999),

quien describid la biologia reproductiva del tiburon martillo Sphyrna lewini, a partir de
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datos morfométricos, determinando la madurez sexual tanto en machos como en
hembras. De la misma manera, Soria-Quiroz (2003), realizO una descripcion
anatémica e histoldgica del sistema reproductor de juveniles de la misma especie,
contribuyendo asi al conocimiento de la dinamica del ciclo reproductivo de la especie
desde el punto de vista de los cambios morfol6gicos a nivel microscépico, siendo
esta investigacion la unica que se ha enfocado mas hacia la parte celular de las

estructuras reproductivas.

Existen otros trabajos en relacion a la biologia reproductiva de algunas especies,
aunque es evidente que la anatomia microscoépica y células del aparato reproductor
se describen de manera somera. Entre estos se destacan el trabajo de Hoyos-
Padilla (2003) en el tiburén piloto Carcharhinus falciformis; Carrera-Fernandez et al.
(2010) con tiburén azul Prionace glauca y Bejarano-Alvarez et al. (2011a) cuya
investigacion se realiz6 con el tiburon martillo Sphyrna lewini en Oaxaca, y en la que
se describe de forma detallada la estructura celular en las gbnadas de machos y

hembras.

Como se menciond anteriormente, todavia se desconoce la situacion actual de
numerosas especies, incluso en aguas donde las pesquerias comerciales operan
regularmente y, aunque no se conoce su biologia, ya se encuentran clasificadas
como vulnerables (IUCN, 2010).

Por lo que la informacién generada en este trabajo, permitira llenar los huecos que
existen en varias especies respecto a la reproduccion, como ha sido indicado por la
IUCN, que a largo plazo permitira un manejo adecuado de la pesqueria de estas

especies pesqueras tan importantes para la pesca riberefa.
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3. OBJETIVOS

a. OBJETIVO GENERAL

Caracterizar y comparar la anatomia macroscépica y microscopica de las principales
estructuras reproductivas en algunas especies de hembras de elasmobranquios,
capturadas en la pesca comercial y que presentan diferentes modos de
reproduccion. Aporta e incrementa nuevos conocimientos de las especies

estudiadas, como referencia cientifica para el manejo sustentable de estos recursos.

b. OBJETIVOS ESPECIFICOS

va Describir la anatomia y organografia del aparato reproductor de las hembras en
cada modo de reproduccion.

Describir a nivel histolégico cada uno de los 6rganos del aparato reproductor en

los diferentes modos de reproduccién en elasmobranquios.

Comparar tanto macroscépica como microscopicamente, cada una de las
estructuras reproductivas descritas entre modos reproductivos y entre tiburones y

rayas.

Analizar los modos reproductivos en elasmobranquios desde el punto de vista

pesquero y de conservacion.
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4. MATERIAL Y METODOS
a. AREA DE ESTUDIO

El area de estudio se ubicdé de los 27°41’17.85"N — 110°14’14.54”"W a los
23°26’18.06”N — 114°53’'35.08"W frente a la costa occidental de Baja California
Sur, cubriendo desde Bahia Tortugas hasta Punta Lobos (Todos Santos) y, la
punta norte de la Isla Cerralvo (Bahia de La Ventana) (24 © 22°24.04"°N - 109 °
55'53.44"W) (Fig.1). Los muestreos se realizaron durante 2007 a 2011, mediante

la captura proveniente de la pesca artesanal de tiburones.

Figura 1. Area de estudio. Localizacion de los campos pesqueros en la costa
occidental de B.C.S. De norte a sur: Bahia Tortugas, Punta Abreojos, Las
Barrancas, Bahia Magdalena, San Lazaro, Punta Lobos y en el Golfo de
California, Isla Cerralvo.
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La costa occidental de la Peninsula de Baja California Sur es un area muy dinamica,
influenciada por la Corriente de California, de origen templado-frio, la Contracorriente
Sub-superficial de California y la corriente Nor-ecuatorial con caracteristicas
tropicales (Rodriguez-Romero et al., 2008). Estas condiciones favorecen la presencia
de especies de peces de afinidad tropical, templada y especies transicionales
templado-calidas (Castro-Aguirre & Torres-Orozco, 1993). La region costera
occidental de la peninsula de Baja California se caracteriza por presentar un clima
templado a templado frio tanto por su latitud como por el efecto de la Corriente de
California, que se mueve en direccion sur a lo largo de la costa. La Corriente de
California es una rama del giro anticilonico del Pacifico Norte y fluye superficialmente
hacia el ecuador (Lavaniegos & Hereu, 2009). En la costa occidental de la peninsula
de Baja California ocurren surgencias costeras durante casi todo el afio. Estos
procesos se intensifican en el periodo de febrero a junio cuando predominan los
vientos del noroeste. La extension de una surgencia costera puede alcanzar hasta 50
km fuera de la costa (Simpson, 1987). Estos procesos altamente fluctuantes son
efectos importantes para el ecosistema ya que acarrean nutrientes a la capa
superficial quedando estos disponibles para la produccién organica primaria (Gomez
& Vélez, 1982). En los ecosistemas de surgencias costeras se producen condiciones
Optimas para el abastecimiento de nutrientes a través de un transporte vertical de
agua subsuperficial a la zona eufética, favoreciendo a especies herbivoras de la
comunidad zooplancténica que representan los primeros eslabones para una cadena

trofica (Lavaniegos et al., 2002).

Los elasmobranquios distribuidos ampliamente en la zona de estudio se reproducen
y la aprovechan como refugio para neonatos durante una parte del afio (areas de
crianza). De acuerdo con Villavicencio-Garayzar (1993 a, b, c¢; 1995; 1996; Downton-
Hoffmann, 1996), las especies mas comunes en la zona de Bahia Magdalena son:
Narcine entemedor, R. productus, Gymnura marmorata, Z. exasperata, Carcharhinus

obscurus y Dasyatis longa.
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b. TRABAJO DE CAMPO

Los organismos utilizados para la descripciéon y analisis de érganos reproductores se
obtuvieron de diferentes campos pesqueros de Baja California Sur. Para la
descripcion anatémica del aparato reproductor de las hembras en cada modo

reproductivo se tuvo en consideracion lo siguiente:

i) Identificacién de la especie. Realizada en el lugar de desembarque, donde se
utilizaron las claves para la identificacién de tiburones de Castro (1983) y Martinez-
Ortiz (2010).

i) Sexo. Se tuvieron en cuenta para este estudio solamente las hembras gravidas.

i) Medidas morfométricas. Con una cinta métrica de plastico se obtuvo la longitud
total (LT) en centimetros (distancia en linea recta entre la punta de la cabeza o morro
del animal y la punta del I6bulo superior de la aleta caudal, colocando la cola en
posicion natural) y en el caso de las rayas, también se midié el ancho del disco. El
tamafio y condicion de los organos internos se analizaron y midieron. Las estructuras

reproductivas se fijaron en formol al 10% para su posterior analisis en el laboratorio.

c. DESCRIPCION DEL APARATO REPRODUCTOR

En campo, se tuvieron en cuenta caracteristicas externas e internas de las
estructuras reproductivas, asi como la condicion, forma, irrigaciones (Fig. 2).

Asimismo, se consideraron los siguientes parametros morfolégicos para el analisis:

I). Ovario.- Forma, largo, presencia de oocitos en desarrollo, diametro promedio del
oocito mas grande, si presentd un ovario funcional o los dos, asociacion con el

organo epigonal.

ii). Utero.-Forma, largo o extension, presencia de embriones en desarrollo y/o

capsulas uterinas, vellosidades, vascularizacion, si hay o no compartimentos
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intrauterinos. En los casos donde se encontraron huevos, capsulas 6 embriones,

éstos también fueron descritos.

ii). Glandula oviducal y oviducto.- Ancho, forma, color e irrigaciones.

Figura 2. Aparato reproductor de tiburdn indicando las estructuras a estudiar (O:
ovario; Go: glandula oviducal; Ov: oviducto; U: utero; E: embrion).

d. HISTOLOGIA

Una vez realizada la descripcion anatomica del sistema reproductor, se procedié a
realizar los cortes histologicos de las estructuras reproductivas descritas. Estos
cortes fueron de 3 a 5 micras aproximadamente y se hicieron en la parte anterior,
media y posterior de cada estructura (ovario, glandula oviducal, oviducto y utero). En
el caso de los uteros que presentaban embriones, se realizaron cortes del cordén
vitelino en el caso de los viviparos aplacentados con dependencia de vitelo. Para los
viviparos placentados, se realizaron cortes del cordon umbilical de los embriones asi
como de los compartimentos intrauterinos y de la membrana que cubria los

embriones.
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El andlisis de la anatomia basado en la descripcion y funcion de los tejidos se realizé
en el Laboratorio de Morfofisiologia del CICIMAR y se utilizé la técnica descrita por
Martoja & Martoja (1970). Para esto las muestras fueron lavadas para eliminar el
exceso de formol y se colocaron en alcohol al 70% durante 2 o 3 dias. Una vez
transcurrido este tiempo, se deshidrataron mediante cambios sucesivos de alcohol a
concentraciones crecientes en un procesador de tejidos e incluidas en Paraplast
(marca). Los cortes transversales (de 3 a 5um) se realizaron con un micrétomo para
ser colocados en los portaobjetos; para la tincibn se colocaron las muestras
previamente en una estufa con el fin de fundir la parafina excedente para luego
tefirlas para su posterior analisis en el microscopio Optico. Se utilizaron dos métodos
de tincion: tinciones topograficas e histoquimicas. Las topograficas incluyen la tincion
con Hematoxilina-Eosina, Utiles para observar la estructura microscépica por efecto
de contraste de los colorantes; mientras que para las histoquimicas se utilizé la
técnica del Azul Alciano, la cual sirve para mostrar polisacaridos, particularmente

glucégeno.

El analisis histologico consistié en determinar los tipos de tejidos y sus caracteristicas
como: distribucion, abundancia, su organizacién, forma y tamafio. De la misma forma
se realiz6 el andlisis citolégico. Se tuvo en cuenta tanto tipos celulares como su
distribucion, con el fin de comparar las diferencias o similitudes de cada una de las
estructuras del aparato reproductor de las hembras en cada modo de reproduccioén, y
para dar seguimiento a cambios morfolégicos que se presenten para relacionarlo con

aspectos de la fisiologia de los 6rganos y tejidos.
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5. RESULTADOS

Las muestras fueron obtenidas de la pesqueria artesanal en diferentes campos
pesqueros de Baja California Sur, por lo que se trata de especies de importancia
comercial en las diferentes zonas. Se analizé el aparato reproductor de hembras que
presentaron diferentes modos de reproduccidén pertenecientes a siete especies de
tiburones agrupadas en seis familias (Tablal) y cinco especies de rayas agrupadas
en cuatro familias (Tabla 2). Asimismo, en la tabla se indica el estatus que tiene cada
una de estas especies de acuerdo a la UICN (Union Internacional para la

Conservacion de la Naturaleza, 2011).

Tabla 1. Especies de tiburones con diferentes modos de reproduccién analizadas
en este estudio.

FAMILIA ESPECIE MODO REPRODUCTIVO UICN *
Scyliorhinidae Cephaloscyllium OVIPARO MP
ventriosum
(tiburdn inflado)
Squalidae Squalus acanthias APLACENTADO CON VU
(tiburén espinoso) | DEPENDENCIA DE VITELO
Triakidae Galeorhinus galeus APLACENTADO CON VU
DEPENDENCIA DE VITELO
Alopiidae Alopias APLACENTADO CON VU
superciliosus OOFAGIA
(tiburdn zorro)
Carcharhinidae Prionace glauca PLACENTADO RB/CA
(tiburén azul)
Sphyrnidae Sphyrna zygaena PLACENTADO VU
(cornuda prieta)
Sphyrnidae Sphyrna lewini PLACENTADO EN
(cornuda barrosa)

(*UICN: MP: menor preocupacién; VU: vulnerable; CA: casi amenazado; EN: en peligro).
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Tabla 2. Especies de rayas con diferentes modos reproductivos analizados en
este estudio.

FAMILIA ESPECIE MODO REPRODUCTIVO UICN *
Rajidae Raja velezi (raya OVIPARO DI
chillona)
Rhinobatidae Rhinobatos APLACENTADO CON DI
glaucostigma DEPENDENCIA DE VITELO
(raya guitarra)
Rhinobatidae | Zapteryx exasperata APLACENTADO CON DI
(raya guitarra pinta) | DEPENDENCIA DE VITELO
Gymnuridae Gymnura marmorata APLACENTADO CON DI
(raya mariposa) TROFONEMATA
Dasyatidae Dasyatis longa APLACENTADO CON DI
(raya latigo) TROFONEMATA

(*UICN: DI: datos insuficientes).

Las especies que se eligieron para este estudio son importantes componentes de las
pesquerias del Pacifico mexicano. Como se observa en las tablas 1 y 2, las especies
marcadas con letras rojas son aquellas en las que se tiene escasa informacion
acerca de su biologia y por ende, menos en lo que respecta a la biologia
reproductiva, en particular a las formas de reproduccion, por esto se resaltd la
importancia de estas especies en este estudio, dado el aporte biolégico, pesquero y

para la conservacion de estos recursos.

En el caso de las rayas, la informacién acerca de su pesqueria, biologia y
conservacion es adn escasa, Sin embargo la pesqueria de estas especies ha
aumentado considerablemente en la ultima década especialmente en las areas de la
costa occidental de la peninsula de Baja California y en el Golfo de California dado la
disminucién en las poblaciones de tiburones (Castillo-Géniz, 2007). Las mas
representativas en la produccién regional pertenecen a las familias Myliobatidae,
Rhinopteridae, Dasyatidae y Rajidae de las cuales en este estudio se abarcaron las

tres ultimas familias.
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a. ADAPTACIONES MORFOLOGICAS DEL APARATO REPRODUCTOR
EN HEMBRAS DE ELASMOBRANQUIOS

En la gran diversidad de modos reproductivos en elasmobranquios existen
variaciones morfoldgicas y fisiologicas. A continuacion se explican cada una de las
estructuras reproductivas que se analizaron tanto macroscopica como

microscépicamente.

i). El Ovario en elasmobranquios

Como en otros vertebrados, el ovario de los elasmobranquios produce oocitos
durante la oogénesis, adquiere y acumula nutrientes a través de la vitelogénesis, y
sintetiza y secreta hormonas en sus ciclos. Sin embargo, el conocimiento de estos
procesos en elasmobranquios es mas escaso que en vertebrados mayores (Lutton et
al., 2005). En este estudio se observo que los ovarios estaban relacionados con el
organo epigonal, por lo que se realizé un corte transversal a éste y al parecer parte
de su funcion es hematopoyética y sostén (Fig. 3).

Figura 3. Corte transversal del 6rgano epigonal (tc: tejido conjuntivo; e: eritrocitos
aplanados). Tincién H-E. 100X. 400X.
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En el tiburén oviparo Cephaloscyllium ventriosum, sélo el ovario derecho es el
funcional y es de tipo externo. Esté cubierto por el érgano epigonal que lo protege y a
su vez estd muy irrigado. El ovario presentd oocitos en diferentes estadios de

desarrollo sin embargo estos son de gran tamafio (2 cm de diametro el mas grande)

respecto a los oocitos que produce una especie vivipara (Fig. 4).

Figura 4. Ovario del tiburdn inflado, Cephaloscyllium ventriosum mostrando (A)
oocitos vitelogénicos en desarrollo y (B) oocitos pre-ovulatorios.

Histolégicamente se observd en Cephaloscyllium ventriosum la presencia de la zona
pellcida, separa los oocitos de la pared del foliculo, es como una lamina basal entre
la zona granulosa y las tecas externa e interna. La teca externa esta embebida en
fibras de coldgeno. Se observaron los alvéolos corticales, que son una acumulacion
de mucopolisacéaridos que forman el corion hasta la fertilizacion. La capa granulosa
presentd un epitelio cubico simple que, segun Estrada & Uribe (2002) sus células

sintetizan estrogenos (Fig. 5).
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Figura 5. Corte transversal de ovario de tiburén oviparo Cephaloscyllium ventriosum
(vi: vitelo; cg: capa granulosa; zr: zona radiata 6 peldcida; vs: vaso
sanguineo; tc: tejido conjuntivo; ti: teca interna; ac: alvéolos corticales).
Tincion H-E 100X. 400X.
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En el caso de la raya ovipara Raja velezi, se observaron dos ovarios de tipo externo
y funcionales, claramente distinguibles y ampliamente vascularizados. Cubiertos en
su totalidad por el 6rgano epigonal, observandose oocitos en diferentes estadios,
cuyo oocito mas grande midi6 3.3 cm de diametro. El ovario derecho present6

oocitos de mayor tamafo respecto al ovario izquierdo (Fig. 6).
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Figura 6. Ovarios de la raya chillona, Raja velezi (Oo: oocitos; Oe: érgano
epigonal).

Estructuralmente Raja velezi, presentd en el ooplasma formacion de vitelo en
diferentes estadios, formas y tamafos, indicando de esta manera el inicio de
desarrollo de estos granulos de vitelo. Esto concuerda con las observaciones
macroscopicas, donde los oocitos se encontraron en diferentes fases de desarrollo,
siendo el mas grande de 3.3 cm de diametro. Asimismo, se observaron zonas donde
se encontraron células sanguineas correspondientes al érgano epigonal, ya que éste
protegia el ovario. Los alveolos corticales se observaron claramente en la parte basal
del corion (zona pelacida). El ovario estuvo rodeado de epitelio germinartivo ciliado
con células redondeadas en la base del epitelio. Bajo el epitelio, se observé una

densa capa de tejido conectivo con abundantes células sanguineas (Fig. 7).
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Figura 7. Corte transversal de ovario de la raya ovipara Raja velezi (vi: vitelo; cg:
capa granulosa; zr: zona radiata 6 pellcida; ac: alvéolos corticales; c: corion;
egc: epitelio germinativo ciliado; cs: células sanguineas). Tincién H-E 100X.
400X.
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El tiburon espinoso Squalus acanthias, cuyo modo de reproduccion es viviparo
aplacentado con dependencia de vitelo, presentd dos ovarios funcionales cubiertos
por tejido conectivo que protege a los oocitos que son de gran tamafio (2 a 3.5 cm de
didmetro) (Fig. 8). De acuerdo con Pratt (1988), los ovarios de Squalus acanthias son
de tipo externo y estan suspendidos directamente en el mesovarium (porcion del
ligamento del Utero que cubre los ovarios) donde el érgano epigonal esta reducido o

ausente.
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Figura 8. Ovarios con oocitos del tiburdn espinoso, Squalus acanthias.

Estructuralmente, se observaron abundantes células sanguineas y tejido conjuntivo
en el ovario de Squalus acanthias. No se diferenciaron las zonas que limitan al oocito
por lo que se cree que el corte fue longitudinal y sélo abarcé el mesovarium y el

tejido conectivo que rodeaba dichos ovarios (Fig. 9).
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Figura 9. Corte longitudinal de ovario de tiburon aplacentado Squalus acanthias con
dependencia de vitelo. Tincién H-E 100X.

Contrario al tiburon aplacentado, las rayas aplacentadas guitarra pinta Zapteryx
exasperata y la guitarra Rhinobatos glaucostigma, presentaron ovarios y oocitos mas
pequefios respecto al tiburon espinoso (2.3 cm y 1.5 cm de diametro
respectivamente). Los ovarios también fueron de tipo externo y funcional, y se

encontraron adheridos al extremo anterior del érgano epigonal que los cubria en su
totalidad (Fig. 10).
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Figura 10. Ovarios y oocitos de rayas aplacentadas con dependencia de vitelo: (A)
raya guitarra pinta, Zapteryx exasperata, (B) raya guitarra, Rhinobatos
glaucostigma (Oo: oocitos; Oe: 6rgano epigonal).
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En el caso de las rayas, en este estudio solo se realizé el andlisis histolégico de la
raya guitarra Rhinobatos glaucostigma. Estructuralmente el ovario de la raya guitarra
presentd un epitelio folicular formado por una capa de células planas o cubicas, que
pueden ser columnares o pseudoestratificadas durante la vitelogénesis y bordeado
por tejido conjuntivo laxo. La capsula conjuntiva y la zona albuginea estuvieron
vascularizadas (vasos sanguineos). También se observéd actividad del vitelo en el
ooplasma (Fig. 11), aunque con la técnica de Azul Alciano no se distinguio el tejido,

debido a que no hubo afinidad al colorante.
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Figura 11. Estructura del ovario de la raya guitarra Rhinobatos glaucostigma (vi:
vitelo; oo: ooplasma; e: epitelio folicular con células planas). Tincion H-E.
100X. 400X.
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En contraste, el tiburén zorro, Alopias superciliosus, cuyo modo reproductivo es
viviparo aplacentado con oofagia, presenté un ovario caracteristico, por su gran
tamafio (40 cm de largo aproximadamente), con numerosos 0ocitos vitelogénicos de
tamafos pequefios (4 mm de diametro), a diferencia de los existentes en los demas

modos reproductivos (Fig. 12).

Figura 12. Ovario simple del tiburén zorro Alopias superciliosus (Oo: oocitos; Oe:
organo epigonal).

Para el tiburdn zorro no se realiz6 andlisis histologico de ninguna de sus estructuras
reproductivas debido a que sdlo se contdé con una muestra congelada, lo que impidioé
hacer la histologia debido al dafio estructural producido por la congelacion.

Respecto a las rayas con trofonemata, la mayoria de las son viviparas aplacentadas,
y solo el ovario izquierdo es funcional (Urolophus, Dasyatis) (Hamlett, 1999). Es asi
como se observo tanto en la raya mariposa de California, Gymnura marmorata como
en la raya latigo Dasyatis longa, en ésta el ovario izquierdo es el funcional (9 cm de
largo) mientras, el derecho es casi vestigial (4 cm largo aproximadamente), ambos
cubiertos por el érgano epigonal. Sin embargo, se observaron diferencias entre las
dos especies; en Gymnura marmorata, el ovario presentd oocitos de gran tamafio en
diferentes estadios de desarrollo, mientras que en Dasyatis longa, el ovario esta
cubierto por tejido y es dificil diferenciar completamente los oocitos. Una posible
explicacion a esto es que los especimenes de la raya mariposa estaban gravidas,

mientras que en la raya latigo no (Fig. 13).
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Figura 13. Ovario izquierdo funcional de rayas con trofonemata (A) raya mariposa
Gymnura marmorata, se observa el ovario derecho casi vestigial; (B) raya
latigo Dasyatis longa (Oo: oocitos; Oe: 6rgano epigonal; Od: ovario derecho).

Histologicamente, las dos especies de rayas estudiadas con trofonemata presentaron
el mismo patrén en cuanto a las células encontradas en la zona granulosa. Tanto en
G. marmorata como en D. longa la capa granulosa present6 células caliciformes
secretoras de diferentes tipos y tamafios, con grandes nucleos. En algunas zonas del
epitelio se observé secrecidon de vitelo de diferente tamafio y forma, asi como células
sanguineas (capilares) (Fig. 14). Estas rayas presentaron caracteristicas particulares
con respecto a otras especies, ya que no se habia observado un ovario similar a las
rayas estudiadas. En la técnica de azul alciano, dichas células caliciformes

secretoras tuvieron afinidad al colorante (Fig. 14B).
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Figura 14 A. Estructura del ovario de las rayas que presentan trofonemata: raya

guitarra de California Gymnura marmorata. Tincion H-E. 100X. 400X (vi:

lulas caliciformes secretoras; e: eritrocitos).

: CcCS: cé

vitelo
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Figura 14 B. Estructura del ovario de las rayas que presentan trofonemata: raya
latigo Dasyatis longa. Tincion H-E. Tincion azul alciano. 100X. 400X (vi:
vitelo; ccs: células caliciformes secretoras; e: eritrocitos).
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En cuanto a los viviparos placentados se analizaron los aparatos reproductores del
tiburon azul Prionace glauca, la cornuda prieta Sphyrna zygaena y la cornuda
barrosa Sphyrna lewini, estas especies presentaron ovario simple de tipo externo
funcional. En todos los casos el ovario derecho fue funcional y el izquierdo vestigial o
ausente y embebido en el 6rgano epigonal que cubrié los oocitos mientras se
desarrollaban (Fig. 15). Las tres especies presentaron tamafos de ovarios similares
entre 17 y 20 cm de largo, y oocitos entre 20 y 30 mm de diametro.

Entre las cornudas se observaron algunas diferencias, en general el ovario fue
alargado y en su interior de color oscuro, con numerosos filamentos que rodeaban
los oocitos. El tiburén azul también presentdé un ovario alargado rodeado de tejido
conjuntivo donde se encuentran embebidos numerosos foliculos de diferentes
cohortes. Observaciones similares fueron realizadas por Hamlett & Koob (1999) en

carcharhinidos.
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Figura 15. Ovario derecho funcional de tiburones viviparos placentados: A) Cornuda
prieta, Sphyrna zygaena; B) Cornuda barrosa, Sphyrna lewini; C) Tiburdn
azul, Prionace glauca.

Se analiz6 la estructura microscopica de la cornuda prieta Sphyrna zygaena donde
se observaron las zonas que caracterizan al oocito. Se observaron inclusiones
lipidicas, las cuales fueron relativamente homogéneas; también se distinguieron
claramente las tecas interna y externa que precedian a la zona granulosa. Asimismo,
se observé un nucleo de gran tamafio en el centro del ooplasma. El oocito se
encontré suspendido en abundante tejido conjuntivo que tuvo gran afinidad a la

técnica de azul alciano (Fig. 16).
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Figura 16. Estructura del ovario del tiburén viviparo placentado Sphyrna zygaena.
Tincion azul alciano. 100X. 400X (il: inclusiones lipidicas; zg: zona granulosa;
zp: zona pellcida; ti: teca interna; te: teca externa; tc: tejido conjuntivo).
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ii). La glandula oviducal en elasmobranquios

Las glandulas oviducales en las especies oviparas resultaron ser las de mayor
tamafo en todas las hembras de los elasmobranquios revisados. En el tiburén inflado
Cephaloscyllium ventriosum, las glandulas oviducales fueron de gran tamafio (4.5 cm
de ancho), de forma redondeada y rodeadas por una membrana fibrosa delgada e
irrigada (Fig. 17 A). Las glandulas oviducales en la raya chillona Raja velezi son de
forma acorazonada, también eran de gran tamafio (6.5 cm de ancho) respecto al

aparato reproductor (Fig. 17 B).
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Figura 17. Glandulas oviducales en las especies oviparas (A) tiburén espinoso
Cephaloscyllium ventriosum (B) raya chillona Raja velezi.

En el tiburon inflado C. ventriosum se observo la presencia de los tendrilos
(estructuras filamentosas que permiten que el huevo se sujete del sustrato) de la
capsula del huevo desde la parte posterior de la glandula oviducal hasta el Utero

donde se encontraron las capsulas (Fig. 18).
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Figura 18. Corte longitudinal de la glandula oviducal del tiburén oviparo
Cephaloscyllium ventriosum (Go: glandula oviducal, Ov: oviducto; t:
tendrilos).

Estructuralmente, C. ventriosum (el tiburén espinoso) presentd adendmeros mixtos
(tejido pluricelular glandular con una porcion secretora y una conductora) de forma
circular y alargada con vellosidades (cilios) hacia el lumen, hacia la parte posterior de
la glandula oviducal, que es equivalente a las zonas de amortiguamiento y terminal,
caracteristica en elasmobranquios (Hamlett et al., 2005) (Fig. 19 A). Con la técnica
de azul alciano se observd una afinidad positiva, que marcd principalmente las
células granulosas secretoras que se agruparon hacia el lumen del adenémero, sin
embargo en la parte basal del mismo se observé produccion de estos granulos (Fig.
19 B). De acuerdo con Hamlett et al. (2005), en el tiburdén oviparo S. canicula, las
células glandulares estan distribuidas aleatoriamente entre las células columnares

ciliadas, tal como ocurre en este caso con C. ventriosum.
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Figura 19 A. Corte transversal de la glandula oviducal del tibur6bn oviparo
Cephaloscyllium ventriosum (g: células granulosas secretoras; c: cilios; ccc:
células columnares ciliadas) (A) Tincién H-E. 100X. 400X.
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Figura 19 B. Corte transversal de la glandula oviducal del tiburén oviparo
Cephaloscyllium. ventriosum (g: células granulosas secretoras; c: cilios; ccc:
células columnares ciliadas) Tincion Azul Alciano.100X.

En especies aplacentadas con dependencia de vitelo, la glandula oviducal produce
una cépsula del huevo delgada y transitoria. En el caso de los tiburones espinoso
Squalus acanthias y soupfin Galeorhinus galeus, las glandulas oviducales fueron
pequefias (respecto a los oviparos), en forma de corazon y se encontraban cubiertas,

junto con los oviductos, por el abundante tejido conectivo (Fig. 20).
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Figura 20. Glandulas oviducales y oviductos de tiburones viviparos aplacentados
con dependencia de vitelo: A). Squalus acanthias, B) Galeorhinus galeus
(Ov: oviducto; Go: glandula oviducal; Oe: 6rgano epigonal; U: Utero).

La estructura celular en las especies viviparas aplacentadas con dependencia de
vitelo es muy similar a la encontrada en las especies oviparas. Al examinar los cortes
transversales de los tiburones espinoso Squalus acanthias y soupfin Galerohinus
galeus, se encontré que poseen el mismo epitelio columnar mucoso y ciliado en su
estructura, asi como la capsula conjuntiva con vasos sanguineos. La estructura de la
glandula oviducal del tibur6n espinoso S. acanthias presentd un epitelio columnar
ciliado que ayuda al movimiento del huevo y a desplazar la corriente mucosa dentro
de la propia glandula oviducal. Este efecto se da por la accion de los dos tipos de
células presentes (mucoso y ciliado). La capsula conjuntiva presentd vasos
sanguineos al rededor de la glandula (Fig. 21 A). Se identificaron cuatro tipos de
adenomeros: unos de forma casi circular, con afinidad a la coloracion de
hematoxilina-eosina; adendmeros alargados ubicados cerca de la capsula conjuntiva;
adendmeros circulares ubicados al borde del lumen 6 conducto excretor de la
glandula oviducal, y adenémeros alargados cerca de la capsula conjuntiva con
muchas células sanguineas y afines al azul alciano indicando gran produccion de

secreciones mucosas (Fig. 21 B).
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Figura 21 A. Estructura de la glandula oviducal del tiburon espinoso Squalus
acanthias (am: adenémeros mucosos; ccc: células columnares ciliadas; c:
cilios; cm: células mucosas). Tincion H-E. B). Tincién Azul Alciano. 100X.
400X.
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Figura 21 B. Estructura de la glandula oviducal del tibur6bn espinoso Squalus
acanthias (am: adendémeros mucosos; ccc: células columnares ciliadas; c:
conducto excretor o lumen; g: granulos). Tincion Azul Alciano. 400X.

En el tibur6én soupfin Galeorhinus galeus, la porcion anterior de la glandula oviducal
presenté gran parte de tejido conjuntivo con vasos sanguineos. Asimismo, se
observaron unos pliegues pronunciados constituidos por epitelio columnar simple con
cilios con una capa de células mas altas que anchas, nucleo ovoide colocado en la
parte basal con funcion secretora (Fig. 22 A). Se observd otra zona donde se
encontraron adendmeros cilindricos unidos por tejido conjuntivo. El borde del lumen
presento vellosidades (cilios). Es una estructura similar a la observada en el tiburén
espinoso S. acanthias. Respecto a la técnica con azul alciano, se marcaron
notablemente los bordes del lumen, indicando una secrecidon importante de
mucopolisacaridos. En el epitelio columnar simple se observé que los ndcleos y los
cilios se tifieron, por lo que suponemos que debe haber un transporte o intercambio

de sustancias (Fig. 22 B).
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Figura 22 A. Estructura de la glandula oviducal del tiburon soupfin Galeorhinus
galeus (am: adenémeros mucosos; ccc: células columnares ciliadas; vs:
vasos sanguineos; tc: tejido conjuntivo; c: cilios). Tincion H-E. 100X.
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Figura 22 B. Estructura de la glandula oviducal del tiburon soupfin Galeorhinus
galeus (am: adendémeros mucosos; tc: tejido conjuntivo). Tincién Azul
alciano. 400X.

En el caso de las rayas aplacentadas con dependencia de vitelo, la raya guitarra
pinta Zapteryx exasperata y la guitarra Rhinobatos glaucostigma, el érgano epigonal
envolvio a casi toda la gonada haciendo necesario retirarlo para observar las
estructuras. Las glandulas oviducales y los oviductos en las rayas (2.5 cm de ancho y
1 cm de largo, respectivamente), variaron notablemente respecto a las del tiburon
espinoso (1.7 cm de ancho la glandula oviducal y 5 cm de largo el oviducto). Una
posible explicacion a esto es el espacio que hay en la cavidad abdominal ya que la
raya por ser de forma aplanada alberga menos espacio y la proporcién de la gonada

es menor (Fig. 23).
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Figura 23. Glandulas oviducales y oviductos de rayas viviparas aplacentadas con

dependencia de vitelo: A). Zapteryx exasperata, B) Rhinobatos glaucostigma

(Ov: oviducto; Go: glandula oviducal; U: Gtero).

En el analisis histologico de la glandula oviducal de R. glaucostigma, se observaron
adendmeros mixtos, alargados, con células mucosas que se distinguen facilmente y
con afinidad a la técnica de hematoxilina-eosina (Fig. 24 A). En cuanto a la técnica
de azul alciano, adquirié una coloracién rojiza donde se apreciaron zonas afines al
colorante, indicando la presencia de mucopolisacaridos. Asimismo, se observaron
zonas de luz, como tabulos en su interior que se vieron tefiidos de azul (Fig. 24 B).
La glandula oviducal estuvo recubierta de musculo liso y conteniendo porciones

glandulares circulares y alargadas, irrigadas por capilares.
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Figura 24. Estructura de la glandula oviducal de la raya vivipara aplacentada
Rhinobatos glaucostigma. A). Tincion H-E. B). Tincion Azul Alciano. 100X.

El tibur6n aplacentado con oofagia A. superciliosus, presenté glandulas oviducales
pequefias y de forma ovalada (3 cm de ancho) respecto a los oviductos (37 cm de
largo) que fueron largos y tubulares, no estaban cubiertos por el 6rgano epigonal
(Fig. 25). De acuerdo a las caracteristicas del ovario (numerosos oocitos pequefios)
y al largo de los oviductos, se infiri6 que estos ultimos sirven como medio de
transporte continuo de oocitos sin fertilizar a los embriones que se van a desarrollar

en los uteros.
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Figura 25. Glandula oviducal y oviductos del tiburdn zorro Alopias superciliosus (Go:
glandula oviducal; Ov: oviducto).

Las especies que presentaron viviparidad aplacentada con trofonemata son las
rayas, principalmente las pertenecientes a las familias Myliobatidae, Mobulidae,
Urolophidae, Dasyatidae, Gymnuridae, entre otras. Hasta ahora no se ha descrito la
glandula oviducal de ninguna especie de tibur6n que presente esta caracteristica. Se
describié el aparato reproductor de las rayas mariposa de California Gymnura
marmorata y la raya latigo, Dasyatis longa. Estas especies presentaron glandulas
oviducales redondeadas, pequeiias (1 cm aproximadamente) Yy cubiertas por tejido

conectivo en su totalidad junto con el Gtero y oviducto (Fig. 26).
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Figura 26. Glandulas oviducales de especies con trofonemata (A) Dasyatis longa y
(B) Gymnura marmorata (go: glandula oviducal; U: utero).
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Estructuralmente, en la raya latigo Dasyatis longa se observaron las cuatro zonas de
la glandula oviducal. Se observé un adendmero con glandulas tubulares mucosas
donde se vio actividad secretora; el tejido subyacente fue laxo. En cuanto a la técnica
de coloracion con el azul alciano, se observaron claramente los adendémeros
mucosos y las células secretoras ciliadas que tuvieron afinidad con el colorante,
indicando la produccién de sustancias que favorecen al movimiento del huevo (Fig.
27 A).También presento epitelio pseudoestratificado ciliado con secrecion, ya que se
observaron células ciliadas similares al aparato respiratorio de otros vertebrados
(traquea) (Fig. 27 B).

Figura 27 A. Estructura de la glandula oviducal de la raya vivipara aplacentada con
trofonemata Dasyatis longa (am: adendémeros mucosos; esc: epitelio
pseudoestratificado ciliado). Tincién Azul Alciano. 400X.
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Figura 27 B. Estructura de la glandula oviducal de la raya vivipara aplacentada con
trofonemata Dasyatis longa (esc: epitelio pseudoestratificado ciliado; tl: tejido
laxo; c: cilios; am: adendmeros mucosos). Tincion H-E. 100X. 400X.
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La raya mariposa de California G. marmorata presentdé adendémeros mixtos, rodeados
de tejido muscular con células sanguineas. Present6 epitelio columnar ciliado con

células mucosas (Fig. 28).

Figura 28. Estructura de la glandula oviducal de la raya vivipara aplacentada con
trofonemata Gymnura marmorata (tm: tejido muscular; am: adendémeros
mucosos; ¢: cilios). Tincién H-E. Tincion Azul Alciano. 100X. 400X.
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En las especies viviparas placentadas, la glandula oviducal produce una membrana
delgada que envuelve y protege al huevo mientras el embrion crece (tercer
membrana). En las tres especies estudiadas (Prionace glauca, Sphyrna zygaena y
Sphyrna lewini), las glandulas oviducales presentaron forma de corazon, no se
observd pigmentacion alguna, y estaban bien irrigadas y cubiertas por una capa
gruesa de tejido conectivo (Fig. 29). Observaciones similares fueron descritas en las
investigaciones de Hoyos-Padilla (2003), Carrera-Fernandez et al. (2010) y Bejarano-

Alvarez et al. (2011a) en carcharhinidos y sphyrnidos respectivamente.
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Figura 29. Glandulas oviducales de elasmobranquios viviparos placentados A).
Prionace glauca, B). Sphyrna zygaena y C). Sphyrna lewini.

Estructuralmente, las glandulas oviducales de los tiburones martillo Sphyrna lewini y
Sphyrna zygaena presentaron adendémeros de gran tamafio con un lumen amplio y
un epitelio estratificado ciliado y rodeados de abundante tejido conectivo y vasos

sanguineos (Fig. 30).
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Figura 30. Estructura de la glandula oviducal de tiburones viviparos placentados. A).
Sphyrna lewini y B). Sphyrna zygaena. Tincion H-E. 100X.
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La glandula oviducal provee la capacidad de almacenar esperma a ciertas especies
de elasmobranquios; los espermatozoides son localizados mas comunmente en
tubulos de paredes delgadas alrededor de las curvas del lumen inferior de la glandula
en forma de “S” (Carrier et al., 2004).

En este estudio se encontré esperma almacenado en las glandulas oviducales de
Sphyrna lewini, Sphyrna zygaena y Cephaloscyllium ventriosum. En todos los casos,
el esperma se concentrd hacia la parte central del lumen del adenémero. En Sphyrna
lewini se observaron densas masas de esperma en la parte central del adenémero.

Este tipo de almacén ha sido reportado para esta especie, lo que indica que puede

almacenar esperma en densas masas en tubulos durante varios meses a afos (Pratt,
1993) (Fig. 31).

Figura 31. Corte transversal de glandula oviducal de la cornuda barrosa Sphyrna
lewini con almacén de esperma (tc: tejido conjuntivo, es: esperma) 100X.
400X. Tincién H-E.
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Para la cornuda prieta Sphyrna zygaena se observd almacén de esperma hacia la
parte central del lumen del adendmero. Estas agrupaciones de esperma son
almacenadas en tubulos separados, localizados en grandes masas de tejido
conectivo (Fig. 32), tal como lo describié Pratt (1993) para Sphyrna lewini. Se
observaron las cabezas del esperma bien formadas y tuvieron gran afinidad a la
tincion de hematoxilina — eosina. Esta informacion generada en este estudio sobre el
almacén de esperma en la cornuda prieta S. zygena es un aporte a la biologia la
especie ya que se inferia que lo almacenaba, tal como ha sido descrito para otras

especies de la familia Sphyrnidae.

Figura 32. Almacen de esperma en la cornuda prieta Sphyrna zygaena. Tincion H-
E. 400X. 1000X.
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En este estudio se encontré esperma almacenado en las glandulas oviducales el
tiburon espinoso Cephaloscyllium ventriosum (Fig. 33). Se encontraron diferencias
notables respecto al almacén en las cornudas (viviparas placentadas). En los
adenomeros del tiburon espinoso se observaron gran cantidad de granulos de
secrecion que rodearon al lumen. El esperma encontrado fue de menor cantidad
respecto a las especies viviparas placentadas (Fig. 33). De la misma manera que el
tiburon martillo Sphyrna zygaena, la informacioén proporcionada para este tiburén
también es la primera ya que es una especie de la cual el conocimiento de su

biologia es escasa.

Figura 33. Almacen de esperma en la glandula oviducal del tiburon espinoso
Cephaloscyllium ventriosum (es: esperma; c: cilios; gs: granulos de
secrecion; un: nucleos). Tincion H-E. 1000X.
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iii). Uteros y embriones en elasmobranquios

Los uteros en todos los elasmobranquios son una estructura compleja cuya funcion
es proveer proteccion y soporte del desarrollo de los embriones, el acomodo
estructural de los huevos y embriones, la biosintesis y secrecidbn de materiales
nutricionales (Musick & Ellis, 2005). El tipo, diferenciacion y desarrollo del utero
depende del modo reproductivo.

En las especies oviparas como el tiburon inflado Cephaloscyllium ventriosum, se
presentaron Uteros delgados y alargados, con capsulas del huevo en su interior (2 en
cada utero), las mismas se encontraron rodeadas por una membrana delgada,
semitransparente con pequefias irrigaciones (Fig. 34 A). Estas capsulas se
encontraron inmersas en un liquido viscoso que rodeaba el huevo; en cada uno de
sus extremos presentaba tendrilos, rodeados de dicha sustancia viscosa. Ambas
capsulas se encontraron unidas por los tendrilos los cuales salian desde la parte
anterior del oviducto, casi donde terminan las glandulas oviducales (Fig. 34 B). A
través de la capsula semi-transparente se observd claramente vitelo en su interior;
sin embargo el embrién adn no se aprecio, lo que indica que estaba iniciando su
desarrollo (Fig. 34 C). Al abrir la capsula, se mostré6 de consistencia dura; en su
interior, rodeando el vitelo, se not6 un liquido viscoso donde el vitelo estaba
sumergido. Esta capsula era de 4 cm aproximadamente y presentd una invaginacion
en la parte media; y al abrir el vitelo no se alcanz6 a apreciar el embrion (Fig. 34 D).
Al parecer las capsulas ya estaban listas para ser expulsadas ya que los tendrilos de
la capsula méas cercana a la cloaca ya estaban introduciéndose en ésta (Fig. 34 E).
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Figura 34. Uteros de tiburén oviparo, Cephaloscyllium ventriosum: A). Uteros; B).
Capsulas del huevo mostrando formacion de tendrilos; C). Céapsulas del
huevo; D). Vitelo rodeado de liquido viscoso; E). Capsulas a punto de ser

expulsadas (U: uteros; Ch: capsulas del huevo; V: vitelo; T: tendrilos; Cl:
cloaca).

Estructuralmente, la pared del Gtero del tiburén inflado C. ventriosum, presenté una
mucosa intrauterina compuesta por células epiteliales estratificadas cilindricas;

similar a la estructura uterina descrita por Otake (1990) para Cephaloscyllium
umbratile. Se observaron mecanismos de unibn correspondientes a
especializaciones de la membrana, uniones yuxtaminales. Las células del epitelio
yuxtaminal contenian granulos en el citoplasma, lo que sugiere que la actividad
secretora es alta (Fig. 35 A). Al observar el epitelio uterino con la técnica de Azul
Alciano, se observé gran afinidad al colorante, lo que explica que las secreciones que

producen estas células pueden ser mucopolisacaridos. Asmismo, se observaron
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unas vellosidades intercaladas en la pared del epitelio uterino, lo que indica una
relacion con el movimiento del huevo o de las secreciones que se estaban
B).

E

produciendo (Fig. 35

Figura 35. Microestructura de los uteros del tiburon oviparo Cephaloscyllium
ventriosum (A) Tincion H-E; (B) Tincién Azul Alciano (cec: células epiteliales
cilindricas; c: tejido conectivo; fc: fibras colagenas; cs: células sanguineas; c:
cilios; cse: células secretoras). 100X. 400X.
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En la raya ovipara Raja velezi, la pared del utero fue gruesa (comparada con el
tiburén oviparo) y compuesta por gran niamero de pliegues unidos entre si. No se

identificaron cdpsulas dentro del utero (Fig. 36).

==

Figura 36. Utero de la raya chillona Raja velezi (U: Gtero; Go: glandula oviducal).

En cuanto a la estructura de los Uteros de la raya ovipara R. velezi, se observaron
células epiteliales estratificadas cuboidales (mas de una capa) (Fig. 37 A), muy
diferente al epitelio encontrado en el tiburon oviparo C. ventriosum que presento
células cilindricas. Sin embargo, al igual que en C. ventriosum, se observaron
mecanismos de uniones yuxtaminales, donde las células del epitelio yuxtaminal
presentaron granulos en el citoplasma, sugiriendo que existe actividad secretora.
Asimismo se observaron vellosidades en la pared del epitelio uterino, aunque de
forma continua y no intercalada como en el tiburon oviparo (Fig. 37 A). Respecto a la
técnica de azul alciano se observé una ligera afinidad al colorante, aunque las
células del epitelio uterino no se tifieron tanto como en C. ventriosum. Se observaron
secreciones mucosas, afines al colorante, las cuales pueden provenir de

mucopolisacaridos (Fig. 37 B).
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Figura 37. Microestructura de los Uteros de la raya ovipara Raja velezi (eec: epitelio
estratificado cilindrico; tc: tejido conectivo; cm: células mucosas; vi: vitelo).
(A) Tincién H-E. (B). Tincion Azul Alciano. 100X. 400X.
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En especies viviparas aplacentadas con dependencia de vitelo, el Utero se
especializa en la regulacion del suministro de oxigeno, agua y minerales (pero no

material organico) para el desarrollo del embrion y regulacién de desechos (Hamlett
& Koob, 1999).

Los uteros del tiburon espinoso Squalus acanthias fueron externamente de color
claro y no vascularizados; se observo en su interior pliegues en sus paredes que se
pronunciaban, se concentraban y estaban bastante irrigados hacia la parte posterior
del utero, es decir, hacia la cloaca; sin embargo los pliegues de las paredes uterinas
se observaron mas marcados en estadios finales del desarrollo (Fig. 38). La pared
uterina en las especies de este modo de reproduccion fue vascularizada y con

pliegues no secretores. La disposicion de estos pliegues es similar en Squaliformes,

Squatiniformes, Pristiophoriformes, Rajiformes primitivos y Carcharhiniformes

primitivos. La fina estructura del Utero de Hexanchiformes no ha sido descrita pero

probablemente es similar a la de los Squaliformes (Musick & Ellis, 2005).
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Figura 38. Uteros del tiburon espinoso Squalus acanthias (A) Gteros de hembra gravida en

estado inicial del desarrollo; (B) uteros de hembra gravida en estadio final del
desarrollo de los embriones (Ov: oviducto; U: utero; Pli: pliegues; Clo: cloaca).
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Se realizaron cortes histoldgicos de la pared del Utero del tiburdn espinoso Squalus
acanthias los cuales revelaron que la mucosa intrauterina estuvo densamente
cubierta por proyecciones digitiformes con células cubicas aplanadas. En el tejido
conectivo se observaron lagunas de eritrocitos nucleados con conexiones a una red
de capilares al epitelio de la mucosa (Fig. 39 A). Estas observaciones concuerdan
con la descripcion realizada por Hamlett & Hysel (1998) en esta misma especie. El
epitelio observado fue de tipo cuboidal estratificado ciliado, el cual, de acuerdo con
Otake (1990), parece contribuir en el intercambio respiratorio y osmoregulacién del
fluido uterino. Al observar la estructura en azul alciano, se apreciaron claramente
unas fibras de tejido conectivo que sostiene 0 separa el epitelio de la mucosa con

fines de intercambio sangumeo y/o desechos hacia y/o desde el embrion (Flg 39 B).

5 W

Figura 39. Corte transversal del Gtero del tiburén espinoso Squalus acanthias (A)
Tincién con H-E; (B) Tincién con Azul Alciano (tc: tejido conjuntivo; ar: arteria; eri: eritrocitos;
ecec: epitelio cubico estratificado ciliado; vi: granulos de vitelo). 100X. 400X.
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Desarrollo embrionario de Squalus acanthias

Las cinco hembras estudiadas presentaron embriones en diferentes estadios,
cubriendo de manera importante las etapas de desarrollo de los mismos y siendo la
primera descripcion del desarrollo de los embriones para esta especie en el area de
estudio. Para S. acanthias, se encontré una fecundidad maxima de 13 embriones; un
valor cercano a lo obtenido por diversos autores que reportan de 15 6 16 embriones
(Mc. Millan & Morse, 1999; Holden & Meadows, 1964, respectivamente) (Fig. 40).

Figura 40. Embriones en diferentes estadios de desarrollo del tibur6n espinoso
Squalus acanthias.

En los embriones mas pequefios (3 cm LT) se observd que sus apéndices estaban
completamente formados (aleta caudal y pélvicas), las aletas pectorales eran
redondas y muy pequefias y casi se perdian en las hendiduras branquiales que
estaban cubiertas de vellosidades. Dichas vellosidades cubrian en su totalidad las
hendiduras branquiales y ventralmente, se observaron dentro de la boca. Las dos
aletas dorsales estaban formadas pero eran muy pequefias, apenas se distinguian
del dorso. La cabeza era muy ancha y los ojos sobresalieron, ocupando la mitad de
la cabeza. Todos los embriones presentaron un corddn vitelino que se encontro en la
parte ventral del organismo y se conect6 al saco vitelino, que en la mayoria de los
casos fue abundante, de un color naranja intenso y de gran tamafo (Fig. 41). El sexo
no se diferenci6 muy bien dado que eran embriones muy fragiles y pequefios. De
acuerdo con Gauld (1979), los embriones encontrados en este estudio pertenecen al
estadio 2 propuesto por este autor, que hace referencia a embriones con saco

vitelino externo y que se encuentran libres en el Gtero.
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Figura 41. Embriones de de tiburén espinoso Squalus acanthias en su estado inicial
de desarrollo.

En los embriones que presentaron tallas de 8 a 9 cm de longitud total se
diferenciaron los sexos. Los embriones aun no adquieren la forma del adulto;
estaban bien formados pero los ojos aun predominaban. Presentaron vellosidades en
las hendiduras branquiales, de color blanquecino y de 3 mm de largo
aproximadamente (Fig. 42).

Figura 42. Embrion de de tiburon espinoso Squalus acanthias en fase inicial de
desarrollo.
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Los embriones que se encontraron en estados intermedios de su desarrollo fueron
aquellos que presentaron tallas entre 13 y 14 cm LT. En estos embriones, las
hendiduras branquiales se encontraban formadas en su totalidad y ya no se
presentaron vellosidades. Se observo que el saco vitelino era de menor tamafio que

los embriones descritos anteriormente (Fig. 43).

Figura 43. Embriones de de tiburén espinoso Squalus acanthias en fase intermedia
de desarrollo.

Otros Uteros presentaron embriones de mayor tamafio (17 cm LT aproximadamente).
Estos ya presentaron la cabeza, hendiduras branquiales, boca y espiraculos bien
formados y sus gonopterigios se distinguieron claramente. No se observaron
vellosidades en las hendiduras branquiales y las espinas de las aletas dorsales ya
estaban bien diferenciadas. El saco vitelino disminuy6 de tamafio y el corddn vitelino

fue més corto que en los estadios mas tempranos (Fig. 44).
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Figura 44. Embriones de de tiburon espinoso Squalus acanthias en desarrollo.

Finalmente, se describieron embriones que estaban en la fase final del desarrollo ya
gue presentaron cicatriz vitelina (donde se conectd el cordon vitelino).
Probablemente en esta etapa ya absorbieron todo el vitelo ya que alcanzaron tallas
cercanas a la de nacimiento (25 cm LT aproximadamente). Estos embriones ya
estaban completamente formados y las espinas de las aletas dorsales estaban

marcadas (Fig. 45).

Figura 45. Embriones de de tiburén espinoso Squalus acanthias en etapa final
desarrollo.
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Como se menciono, esta descripcion del desarrollo embrionario del tiburén espinoso
es un aporte a la biologia de la especie. A pesar que es muy estudiada, se sabe muy

poco respecto a informacién de la reproduccién de la misma.

De forma similar al tiburén, las rayas aplacentadas con dependencia de vitelo, la
guitarra pinta Zapteryx exasperata y la guitara Rhinobatos glaucostigma también
presentaron Uteros menos vascularizados en su exterior. En tanto, la pared del Gtero
fue méas delgada que en el tiburén espinoso ya que en la mayoria de los organismos
estudiados, los embriones se encontraban encapsulados. En ambas especies, la
pared del Utero presentd pliegues en la parte central y posterior del Utero, mientras
gue en la parte anterior no se presentaron, era totalmente liso. La capsula que
protegia a los embriones era delgada y de color café en ambas especies (Fig. 46 Ay
B). Hamlett & Koob (1999) indicaron que en viviparos aplacentados con dependencia
de vitelo, la pared del Utero proporciona a los embriones suministro de oxigeno,

agua, minerales y sirve para regular los desechos para el desarrollo del embrion.

=
=

Figura 46. Uteros, paredes del Gtero y cépsulas de rayas aplacentadas con
dependencia de vitelo (A) Zapteryx exasperata; (B) Rhinobatos glaucostigma.
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Estructuralmente en el Gtero de R. glaucostigma (raya guitarra) se observo hacia la
parte anterior de la pared del utero (al oviducto) una luz amplia, el infundibulo el cudl
formd largos e irregulares pliegues de la mucosa; fue delgado y limitado por un
epitelio simple columnar ciliado. Al observar la preparacion con la técnica de azul
alciano, se distinguié gran afinidad al colorante por parte de las células del epitelio
columnar ciliado, exhibiendo células mucosas (Fig. 47 A). Subyacente al epitelio, se
localizaron ligeras capas de tejido conjuntivo y de mdusculo liso dispuesto
internamente en direccion circular y externamente en direccién longitudinal; asi
mismo las fibras musculares fueron alargadas y fusiformes, con un nucleo central
también alargado y formando haces de fibras estrechamente unidas entre si,

orientadas paralelamente (Fig. 47 B).

Figura 47 A. Estructura del Gtero de la raya guitarra Rhinobatos glaucostigma
exhibiendo la parte anterior de la pared del Utero (oviducto) (escc: epitelio simple columnar
ciliado). Tincion Azul Alciano. 100X.
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Figura 47 B. Estructura del Gtero de la raya guitarra Rhinobatos glaucostigma
exhibiendo la parte anterior de la pared del utero (oviducto) (escc: epitelio simple columnar
ciliado; ml: musculo liso; tc: tejido conjuntivo). Tincion H-E. 100X. 400X.
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En la parte media y posterior del Utero se observo tejido muscular liso con la misma
disposicion que la encontrada en la parte anterior del Utero. No se observaron
variaciones tisulares aunque se presentaron regiones donde el musculo se veia mas
denso; quiza a la cercania con la cloaca ya que macroscOpicamente esta parte fue
mas gruesa que el resto del Gtero (Fig. 48 A). En la técnica con azul alciano se
observo similar el tejido aunque hubo mayor afinidad a H-E, sin embargo algunas de
las glandulas se marcaron intensamente con el azul indicando algun tipo de

secrecion que sugiriendo el movimiento de la capsula (Fig. 48 B).

N2
B

Figura 48. Estructura del utero de la raya guitarra Rhinobatos glaucostigma
exhibiendo la parte media y posterior de la pared del utero. A). Tincién H-E. B). Tincion Azul
Alciano. 100X.
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Desarrollo embrionario de Zapteryx exasperata

En Z. exasperata, al retirar la cdpsula del huevo, se observaron los embriones, cada
uno con su vitelo por separado aunque parecia que estaban contenidos en uno solo.
Este vitelo se observé con una irrigacidbn continua hacia el cordon vitelino. La
fecundidad maxima encontrada en este estudio fue de 14 embriones con una talla
minima de 2.6 cm LT y una maxima de 12 cm LT (Fig. 49). De la misma forma que
en el tiburon S. acanthias, se realiz6 una descripcién del desarrollo de los
embrionespara Z. exasperata . Esta raya esta catalogada por la [IUCN en 2009 bajo
la categoria de “datos insuficientes”, esto debido a la falta de informacion bioldgica
adecuada para establecer el estatus poblacional; con este estudio se genera un gran

aporte al conocimiento de la especie.

Figura 49. Desarrollo en la raya guitarra pinta Zapteryx exasperata.

Se encontraron embriones en fases iniciales del desarrollo. Estos se encontraron
embebidos en el vitelo que fue de consistencia dura, unidos por un cordoén vitelino
muy delgado y fragil. Los embriones eran de color blanco y, aunque apenas se
estaban formando, se distinguieron claramente sus aletas y hendiduras branquiales

gue estaban expuestas, a pesar que el resto del cuerpo no se habia terminado de
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formar y los cuatro embriones encontrados por Gtero presentaron una longitud total

de 2.6 cm en promedio (Fig. 50).

Figura 50. Embriones de la raya guitarra pinta Zapteryx exasperata en fases iniciales
de desarrollo.

Los siguientes embriones fueron encontrados al retirar la envoltura del huevo. Cada
embrion mostro el vitelo por separado y unidos por el cordon vitelino. Se encontraron
siete embriones por cada Utero y sus tallas estaban en los 45 cm LT
aproximadamente. Las hendiduras branquiales externas presentaron unos
filamentos. El cuerpo estaba bien formado, distinguiéndose sus apéndices y
adquiriendo forma de un individuo adulto. Los ojos estaban bien desarrollados (Fig.
51).
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Figura 51. Vista dorsal y ventral de embriones de Zapteryx exasperata en desarrollo
(fb: filamentos branquiales; cv: corddn vitelino).

A medida que los embriones crecieron, el saco vitelino se consumié y las rayas
adquirieron forma de organismos adultos. Estos embriones presentaron tallas
aproximadas de 13 cm LT. Estaban completamente formados y el saco vitelino
absorbido casi en su totalidad (Fig. 52 A). Asi, los embriones mas grandes
encontrados tenian 19 cm LT aproximadamente, estaban completamente

desarrollados, con sus estructuras formadas por completo y saco vitelino absorbido
(Fig. 52 B).
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Figura 52. Embriones de la raya guitarra pinta Zapteryx exasperata. A). Estado
intermedio de desarrollo; B). Estado final de desarrollo.

En cuanto a los organismos aplacentados con oofagia como los del tiburén zorro
Alopias superciliosus presentaron unos pliegues notablemente vascularizados en la
pared del Utero; hacia la parte anterior estuvo mas pronunciado y con restos de
capsulas ovaricas (Fig. 53). En este estudio los embriones presentaron gran tamafio
(60 cm LT), sin embargo, se evidencio la oofagia ya que como indicaron Moreno &
Moron (1992), ésta condicion se evidencia al encontrar ovarios con o00citos
vitelogénicos, cépsulas en uteros y embriones con éstas en la boca (Fig. 53). La
fecundidad méaxima fue de dos embriones. Esto es general para todos los tiburones
pertenecientes a la familia Alopiidae y al tiburon Odontaspis taurus (tigre arenero)

gue presenta canibalismo intrauterino (Gilmore et al., 1983).
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Figura 53. Uteros, capsulas ovaricas y embriones de Alopias superciliosus (U:
Gteros; Pu: pliegues uterinos; Co: cipsulas ovaricas; E: embriones).
En las rayas viviparas aplacentadas, el Gtero desarrolld largas proyecciones
llamadas trofonemata, las cuales incrementaron el area superficial por secreciones
histotroficas e intercambio respiratorio (Hamlett et al., 1996). Como en especies
placentadas, el Utero asume una funcion adicional de proveer nutrientes para el
desarrollo de los embriones después de que el almacenamiento de vitelo termina. La
raya mariposa de California, Gymnura marmorata presentd Uteros desarrollados, bien
definidos y con embriones. Al disectarlo, se observaron grandes y abundantes
proyecciones (3 cm de largo aproximadamente) que abarcaron casi todo el utero
(Fig. 54 A). Estas proyecciones estan involucradas en la nutricibn embrionaria y son
introducidas al embrion a través de la boca y filamentos branquiales externos. En
algunos organismos se encontraron embriones a término y la fecundidad encontrada
vari6 de 4 a 8 embriones por hembra, mientras que en otros ejemplares se
observaron pequefios restos y capsulas de vitelo, lo que indica una fase inicial del
desarrollo (Fig. 54 B).
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Figura 54 A. Uteros de la raya mariposa de California Gymnura marmorata con
proyecciones de trofonemata (U. Gtero; Tro: trofonemata; cl: cloaca; ov: ovario).
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Figura 54 B. Embriones y uteros de la raya mariposa de California Gymnura
marmorata. A) Proyecciones de trofonemata; B) embriones y Uteros con vitelo (Tro:
trofonemata).

Histologicamente se observaron células con uno o dos nucleos; células circulares
comparables a las células sanguineas indicando algun tipo celular relacionado con
nutrientes, probablemente con las secreciones de la trofonemata. Estas células
secretoras se agruparon hacia el centro de las vellosidades. Asimismo, se
observaron fibras colagenas en abundancia (tejido fibroso de colageno) rodeando la

prolongacion del villi uterino (Fig. 55).

Figura 55. Estructura de la pared uterina de la raya mariposa de California Gymnura
marmorata (cc: células cilindricas; fc: fibras colagenas). Tincion H-E. 100X.
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Al examinar a la raya latigo Dasyatis longa, se observo que ésta presentd un solo
atero funcional, el izquierdo. Se encontré que la pared del Gtero tiene un grosor de 1
cm, aproximadamente, cubierta por vellosidades mas cortas (5 mm) con respecto a
las de G. marmorata (3 cm) que la cubrian. Sin embargo, en los organismos

revisados no se encontraron ni embriones ni restos de vitelo que sugirieran que la

hembra estaba gravida (Fig. 56). Algunas especies de rayas, especialmente las

viviparas, tienen un uUtero predominantemente funcional y por lo general es el

izquierdo. Sin embargo, se observo que la raya mariposa de California present6 dos
Gteros funcionales.
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Figura 56. Utero y trofonemata de la raya latigo Dasyatis longa (ova: ovario; U: Gtero;
Clo: cloaca; Pu: pared del Gtero; Tro: trofonemata).

Se observo que los uteros de las dos especies revisadas estaban constituidos en
gran medida por tejido muscular, con paredes uterinas gruesas (entre 1 y 2 cm
aproximadamente), altamente vascularizadas y con abundantes vellosidades uterinas

de color rojo, las cuales pueden estar relacionadas con la vascularizacion para
cumplir su funcion.

Estructuralmente el Gtero de D. longa (raya latigo) presenté un tipo celular
relacionado con la produccion de nutrientes, similar al encontrado en la raya
mariposa de California G. marmorata. Las células secretoras de trofonemata se
agruparon hacia la periferia de la vellosidad rodeandolas, mientras que en G.

marmorata se agruparon hacia el centro de la prolongacion del villi uterino.
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Asimismo, se observaron las células circulares con uno o dos nucleos similares a las
células sanguineas y también tejido fibroso de colageno (Fig. 57 A). En la raya latigo
las vellosidades en el utero fueron méas cortas (5 mm) y abundantes que en la raya
mariposa de California (3 cm). A pesar de que ambas rayas presentaron el mismo
modo reproductivo, se observaron diferencias entre ellas, ya que en la raya latigo
s6lo un utero fue funcional, mientras que en G. marmorata los dos Uteros fueron
funcionales; probablemente por esto se presentaron mas células secretoras en D.
rino (Fig. 57 B).

longa ya que éstas abarcaron casi toda la prolongacién del villi

ute
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Figura 57 B. Estructura de la pared uterina de la raya latigo Dasyatis longa. Tincion
azul alciano. 400X.

La viviparidad placentaria se observa solo en algunas especies de tiburones. La
cornuda prieta Sphyrna zygaena y la cornuda barrosa Sphyrna lewini presentaron
caracteristicas similares al interior de los Uteros. En S. zygaena se obtuvieron dos
ejemplares de los cuales, una hembra presenté la fase inicial de su gravidez. En sus
Uteros se encontr6 abundante vitelo y la formacion de compartimentos uterinos
estaba iniciandose. La otra hembra presentd embriones de mayor tamaifio (3 a 6 cm
LT); en este caso la formacion de los compartimentos uterinos fue mas evidente y los
embriones estaban acomodados de forma ordenada (Fig. 58 A). Tal como lo
indicaron Schlernitzauer & Gilbert (1996) para S. tiburo, durante la gestacion inicial
las rugosidades son orientadas transversalmente, a medida que avanza la gestacion,
éstas se acomodan de acuerdo con el crecimiento de los embriones. Este cambio de
posicion estd acompafado con la expansion del Utero y la reduccion de su grosor,
pared extremadamente delgada, caracteristica de gestacion tardia. En el caso de la
cornuda prieta, estas Ultimas caracteristicas no se apreciaron porque el estado de
gestacion era inicial y las paredes del Gtero eran muy gruesas, sin embargo para la
cornuda barrosa S. lewini, la pared del Utero era mucho mas delgada ya que en la

mayoria de los casos las hembras estaban en la fase final de la gestacion.

80



Dentro de la pared del Gtero justo donde se forman los compartimentos se observo
una membrana de color verde que formard la tercera membrana protectora del
embrion en estadios mas avanzados (Hamlett, 1999) (Fig. 58B). La tercera
membrana que cubre a los huevos permanece hasta que los embriones estan en un
estado avanzado por lo que seguramente se encuentra hasta el alumbramiento. En
el caso de los embriones, el cordon umbilical fue liso y su longitud iba de la mitad a

casi la longitud total del embrion, lo cual es tipico de la mayoria de viviparos
placentados (Hoyos-Padilla, 2003) (Fig. 58 C y D).
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Figura 58. A). Compartimentos uterinos de la cornuda prieta Sphyrna zygaena; B).
Tercera membrana ; C) y D). Embriones con su cordén umbilical.
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En Sphyrna lewini (la cornuda barrosa) los Uteros presentaron las mismas
caracteristicas respecto a los compartimentos uterinos. En general los embriones
estaban acomodados dentro del Utero con la cabeza, hacia la parte anterior y
separados por una delicada membrana placentaria, que como en otros tiburones
viviparos, es una extension de la pared del Gtero. Asi, al nacer, lo hacen de cola para

proteger su cabeza que es lo mas vulnerable y desprendiendo su cordén umbilical.

En las hembras gravidas encontradas, todos los embriones estaban a término de su
formacion, es decir, eran réplicas exactas del adulto y presentaban cordén umbilical
con vellosidades, caracteristico de esta especie, adherido al Gtero; no se encontraron
embriones en diferentes fases de desarrollo (Fig. 59). Se obtuvo un amplio intervalo
de fecundidad, de 6 a 40 embriones, con mayor frecuencia de 14 a 30 por hembra

(Bejarano — Alvarez et al., 2011).

Figura 59. Embriones en etapa final del desarrollo de la cornuda barrosa, Sphyrna
lewini.
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El analisis de la microestructura del Utero se realizdé en la cornuda prieta Sphyrna
zygaena. Se observé un epitelio estratificado de transicion con varias capas
celulares, cuboidales y cilindricas principalmente, no ciliado ni secretor. Se distinguio
abundante tejido conectivo laxo y vascularizado, la gran parte de éste con tejido
muscular (Fig. 60). Este epitelio de transicion fue similar al epitelio observado en
mamiferos (Estrada & Uribe, 2002).
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Figura 60. Corte transversal del Utero de la cornuda prieta Sphyrna zygaena (eet:
epitelio estratificado de transicion; eri: eritrocitos; n: nucleo; tclax: tejido conjuntivo laxo; vi:
granulos de vitelo; cs: células secretoras). Tincion H-E. 400X.
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También se observo en el tejido conjuntivo abundantes fibras y granulos de vitelo
(Fig. 60). Posiblemente éstos son del vitelo que se observo en la muestra, ya que los
embriones encontrados en este Gtero eran pequefios y aun dependian del vitelo.
Observaciones similares reporté Otake (1990) en el tiburén azul Prionace glauca.
Encontr6 que esta especie presenta un epitelio con varios tipos de células no
secretoras. Asimismo, observé inclusiones granulosas, indicando que el epitelio de la

placenta materna es activo en la secrecion de materiales micromoleculares pesados.

Asimismo, se realiz6 un corte de los compartimentos intrauterinos de la cornuda
prieta Sphyrna zygaena donde se encontré una red altamente vascular que incluye

capilares y pequefas arterias. La estructura muscular fue evidente, con miocitos o

fibras musculares alargadas rodeadas de tejido conjuntivo que las mantuvo unidas
(Fig. 61).

Figura 61. Corte transversal del compartimento intrauterino de la cornuda prieta
Sphyrna zygaena (a: arteria; c: capilares; tm: tejido muscular; mi: miocitos; tc: tejido
conectivo). Tincion H-E. 100X.
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Se realizé un corte transversal del cordon umbilical del tiburén placentado cornuda
prieta Sphyrna zygaena y del cordon vitelino del tiburon aplacentado con
dependencia de vitelo Squalus acanthias; en esta misma especie el cordén vitelino
contenia tres estructuras tubulares: 1) Arteria vitelina; 2) Vena vitelina y 3) Ductus
vitellointestinalis. Presentd tejido conjuntivo laxo o aerolar, con matriz extracelular
gelatinosa y una red laxa de fibras elasticas y colagenas, donde las células més
comunes fueron los fibroblastos, los cuales fueron fusiformes, con prolongaciones
citoplasmaticas irregulares, ndcleo central y ovalado (Fig. 62 A). En especies
placentadas como S. zygaena se encontraron dos estructuras tubulares: 1) Vasos
umbilicales y 2) Ductus vitellointestinalis el cual presentd sincitio de vitelo, el cuél es
llevado al canal alimentario para la digestion y absorcién del embrién (Fig. 62 B). En
ambos casos se presentaron tres tipos de células epiteliales en el ductus
vitellointestinalis: ciliadas, que fueron las mas grandes; las células con
microvellosidades que presentaron abundante glicogeno y almacen de lipidos y las
células enteroendocrinas con vesiculas secretoras. Hamlett et al. (1993) encontraron

el mismo patron de células en el tiburdn placentado R. terraenovae.
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Figura 62 A. Corte transversal del corddn vitelino del tiburén aplacentado con
dependencia de vitelo Squalus acanthias (cs: células sanguineas; fi: fibroblastos; vi: vitelo;
ec: epitelio cubico). Tincién H-E. 100X.
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Figura 62 B. Corte transversal del cordon umbilical del tiburén placentado Sphyrna
zygaena (vs: vasos sanguineos; fi: fibroblastos;a: arteria; d: ductus vitellointestinalis). Tincion
H-E. 100X. 400X.
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En el tiburén azul Prionace glauca, placentado, se encontraron compartimentos
uterinos semicerrados y arreglados de manera transversal, cada embrién se
encontraba en lo que asemejaba la formacién de un compartimento propio (Fig. 63).
La pared uterina gruesa, no se observo vascularizada, la tercera membrana se
apreci6 en menor cantidad que en las cornudas. Asimismo, los embriones se
encontraban acomodados por tallas, aprovechando al maximo el espacio uterino.
Observaciones similares fueron encontradas por Hoyos-Padilla (2003) en el tiburdn
piloto. Los cordones umbilicales largos se unian a la pared uterina de la misma
manera como se observo en las cornudas. La fecundidad méaxima encontrada fue de
46 embriones cuyas longitudes oscilaron entre los 12 y 15 cm de longitud total.

Castro & Mejuto (1995) encontraron una fecundidad de 37 embriones por hembra.
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Figura 63. Uteros y embriones del tiburon azul Prionace glauca.
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En los uteros de dos hembras estudiadas se encontraron tres embriones con
deformidades. Uno de los embriones present6 bicefalia. Era una hembra de 8.5 cm
LT aproximadamente, mucho mas pequefia que los embriones normales (15 cm LT
en promedio). La regién cefalica derecha fue significativamente mas pequefia que la
cabeza izquierda. Estaban unidos a un mismo cuerpo que era normal con las aletas
dorsales, anal, pectoral y corddén umbilical y presenté dos pares de aletas pélvicas
(Fig. 64 A). Internamente se observo que sus érganos estaban bien formados y que

el Unico 6rgano que compartieron era el higado (Fig. 64 B). Este tipo de

malformaciones ha sido registrado por Bejarano-Alvarez et al. (2011) y Galvan-
Magafia et al. (2011).

o

lhlllllfhhll
L
Ll

g
il

i
mﬂllﬂl,lllhllﬁl‘
l*ﬂ

R

I

B

Figura 64. Embrion de tiburon azul Prionace glauca con bicefalia. A). Vista dorsal y
B). Vista ventral mostrando sus 6rganos internos.
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Los otros dos embriones deformes eran un macho y una hembra de 8 cm LT
aproximadamente. Estos no presentaron ojos y parte de su hocico no estaba
formado (Fig. 65). El embrién macho presentd sélo el cartilago craneal; presenté
hendiduras branquiales pero no se abrian por completo. Mientras que la hembra
tenia los arcos oculares, el hocico incompleto pero la boca y las hendiduras
branquiales estaban completos. En ambos embriones el resto del cuerpo estaba

completo con sus aletas pectorales, pélvicas, anales y caudales. Internamente sus
organos se desarrollaron normalmente (Fig. 65).
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Figura 65. Vista dorsal y ventral de fetos de tiburon azul Prionace glauca mostrando
deformidades cefalicas (H: hembra; M: macho).

89



b. MODOS REPRODUCTIVOS COMO INDICADORES PARA EL MANEJO
DE LA PESQUERIA

Una amplia preocupacion con respecto a la sobreexplotacién de los elasmobranquios
en aguas de México ha impulsado el desarrollo de un plan de manejo federal (Bizarro
et al., 2007). Debido a esto, fue decretada el 15 de mayo de 2007 la Norma Oficial
Mexicana 029 (NOM-029-PESC-2006), Pesca Responsable de Tiburones vy
Rayas, para conservar las poblaciones de elasmobranquios explotadas (Bizarro et
al., 2007). Su objetivo es contribuir al aprovechamiento sustentable y responsable en
estos recursos, asi como brindar proteccion a aquellas especies que son capturadas
de manera incidental. La norma genera beneficios tanto a los pescadores,
prestadores de servicios turisticos e investigadores, al contribuir con la mejora de los
registros de estas especies. Entre estos beneficios esta el proteger el recurso
mediante vedas por zonas y temporadas, limitaciéon del esfuerzo pesquero y mejora

de la selectividad de los sistemas y artes de pesca.

Dentro de las principales prohibiciones que contempla la norma esta pescar en zonas
establecidas como el refugio de tiburones y rayas, usar mamiferos marinos como
carnada, pescar alrededor de arrecifes coralinos, entre otras. Para la Peninsula de
Baja California, la NOM 029 prohibe la pesca en los sistemas lagunares con el fin de
proteger la zona de alumbramiento de la ballena gris. Finalmente, se regulara la
pesqueria de tiburdon prohibiendo el “aleteo”, causa principal de la reduccion de
poblaciones en México y el mundo. En ningun caso se podran capturar y retener
ejemplares de cualquiera de las siguientes especies: tiburén ballena (Rhincodon
typus), tiburén peregrino (Cetorhinus maximus), tiburon blanco (Carcharodon
carcharias), pez sierra (Pristis perotteti, P. pectinata y P. microdon) y mantarraya
gigante (Manta birostris, Mobula japanica, M. thurstoni, M. munkiana, M. hypostoma y
Mobula tarapacana). Cualquier ejemplar de estas especies capturado

incidentalmente debera ser regresado vivo al agua (DOF, 2007).
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Con toda la informacion expuesta anteriormente y ante la NOM 029, surge la
inquietud de ¢porqué conservarlos? Se ha mencionado en varias ocasiones las
caracteristicas biol6gicas que presentan los elasmobranquios (madurez sexual
tardia, baja fecundidad, largos periodos de gestacion, entre otros). Sin embargo, es
pertinente tener en cuenta otras caracteristicas biolégicas que los hacen primordiales
en nuestros mares y que los han mantenido durante millones de afios. Una de estas
es la adaptacion al medio, que ha permitido el éxito reproductivo, que incluye la
fertilizacion interna y el desarrollo embrionario oviparo, viviparo aplacentado y
viviparo placentado, asi como el papel que desempefa en la comunidad (posicion

trofica) ya que son considerados como depredadores tope.

Con esa informacion base de la biologia de los tiburones, se puede recomendar qué
modelo de evaluacidn y manejo pesquero se debe desarrollar. Al saber de su
limitada fecundidad, de sus tasas de renovacion lentas y compleja estructura
espacio—temporal, los tiburones pueden ser aprovechados comercialmente siempre y
cuando exista un conocimiento completo de sus historias de vida que permitan
conocer su capacidad de crecimiento poblacional y, asi, limitar sus tasas de
explotacion (Walker, 1998).

¢, Qué ocurre con aquellas especies que son de importancia comercial, que soportan
una pesqueria y cuya fecundidad es baja? Tal es el caso de los tiburones zorro,
Alopias spp., debido a su modo reproductivo (viviparos aplacentados con oofagia)
tan complejo, se caracterizan por ser organismos de gran tamafio y que tienen
Unicamente dos crias por camada. Esta caracteristica los hace aun mas susceptibles
ya que la pesca se ha incrementado en estas especies y sus poblaciones han
disminuido. Aunado a esto, el desconocimiento general sobre su biologia hace que
se haya clasificado en el aflo 2006 como especies con datos insuficientes por la
IUCN. Actualmente, su estatus ha sido re evaluado colocando a todos los miembros
del género Alopias en la lista roja como vulnerables, debido a la declinacion de sus
poblaciones. El tiburén zorro A. superciliosus es apreciado por sus aletas, asimismo
entre los tiburones pelagicos, Alopias superciliosus (zorro) (Alopiidae) es el mas
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vulnerable de los elasmobranquios por ser el menos fecundo (Camhi, 2008). Es una
especie de importancia econémica en numerosas zonas, Y se ha capturado en
grandes cantidades como especie objetivo. La pesca de enmalle de deriva de
California ha proporcionado pruebas claras de que los tiburones del género Alopias
son altamente vulnerables a la sobrepesca en un corto periodo de tiempo. La falta de
datos sobre la pesca de otros lugares y la incertidumbre sobre los pardmetros de la
historia de vida hacen imposible determinar el tamafio de la poblacion o las
fluctuaciones en otros lugares (IUCN, 2009).

Un caso similar al del tiburén zorro, ocurre con los tiburones matrtillo, especialmente
las cornudas barrosa (S. lewini) y la cornuda prieta (S. zygaena). Estas especies son
viviparas placentadas y presentan una fecundidad intermedia (40 embriones
méaximo en S. lewini) (Bejarano-Alvarez et al., 2011a). El tiburon martillo es una
especie cuyo periodo de gestacion es de 9 a 12 meses aproximadamente y, de
acuerdo con sus caracteristicas bioldgicas documentadas, es considerada como una
especie pelagico-costera, y semioceanica, se le puede localizar sobre la plataforma
continental y hasta los 1000 metros de profundidad. Asimismo, tiene zonas de
alumbramiento y de crianza definidas a través del afio, principalmente en el verano
(Bejarano-Alvarez et al., 2011a). Hace varios afios, era una especie frecuente en
algunos bajos (El Bajo, Isla Espiritu Santo, B.C.S.) y en islas volcanicas (Isla Cocos,
Costa Rica e Isla Malpelo, Colombia), por lo cual era usado como ecoturismo y
diferentes actividades recreativas como el buceo, por ser una especie que presenta
agregaciones tanto por sexos como por tallas, lo que la hacia un espectaculo
maravilloso. Se ha observado una considerable disminucién de sus poblaciones,

como resultado S. lewini esta particularmente amenazado por su habito migratorio.

La principal amenaza para sus poblaciones es la pesca dirigida e incidental. Debido
principalmente a que es una especie con altas capturas, no sélo de adultos, sino de
neonatos y jovenes, afectados por el aumento en la demanda de sus aletas y su
carne. Ademas de que S. lewini es sujeta a capturas incidentales en pesquerias con
palangres y redes de deriva (Camhi et al., 2009).
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Estas migraciones son predecibles en tiempo y espacio lo que hace que esta especie
sea mas susceptible de ser capturada. Aunado a lo anterior, S. lewini migra entre
ZEEs de distintos paises y hacia aguas internacionales. Por lo tanto, las medidas de
manejo de un solo pais, y no estandarizadas entre paises, no garantizan una
regulacion adecuada del aprovechamiento de esta especie. El tiburon martillo,
Sphyrna lewini se encuentra explotada al maximo y sobreexplotada a nivel mundial.
Recientemente, toda la familia de los tiburones martillo Sphyrnidae fue clasificada
como en peligro por la lista roja de la UICN. La mas reciente evaluacion de las
poblaciones por la UICN indica que S. lewini se encuentra en peligro en el Atlantico
Noroeste, Atlantico Central Occidental, Pacifico Oriental Central, Pacifico Suroriental,
Océano indico Occidental, mientras que en el Atlantico Suroccidental y Central
oriental se encuentra vulnerable y en Australia hay deficiencia de informacion
(Camhi et al., 2009). Como se menciond anteriormente, México tomo la iniciativa de
incluir la especie en el Apéndice Il de CITES. El incluir la especie dentro de esta
medida es un gran paso ya que protegiéndola en México, se logra que otros paises

tomen esta iniciativa y se puedan recuperar de forma importante sus poblaciones.

Contrariamente, existen casos en que no existe conocimiento alguno sobre la
biologia y mucho menos sobre ciertos aspectos basicos de la reproduccion de
algunas especies de tiburones y rayas, dificultandose de esta manera el
planteamiento de medidas de manejo y protecciéon de las mismas. Es el caso de
algunos tiburones oviparos, como C. ventriosum, actualmente esta clasificado como
una especie de “Preocupaciéon Menor” por la IUCN. Este tiburon benténico, de
habitos nocturnos es capturado de forma incidental en el Pacifico mexicano,
principalmente en las capturas de langosta y cangrejos, redes de enmalle y de

arrastre.

Es de particular importancia conocer mas aspectos sobre la biologia de esta especie,
ya que no se tiene una estimacion real de cuantos organismos se pescan, no se
conoce cOmo esta constituida su poblacién, y por supuesto no se sabe cuantas crias

produce, ademas, se desconoce su edad de madurez sexual. Esto dificulta en gran
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medida realizar una recomendacion para su conservacion. Una buena iniciativa,
tanto para especies oviparas, como para algunas viviparas aplacentadas con
dependencia de vitelo (tiburones angelito, rayas guitarra), es vigilar y controlar las
flotas y pesquerias artesanales que utilizan redes de arrastre, ya que son métodos
de pesca que no tienen ninguna selectividad y que en realidad afectan

considerablemente el ecosistema.

Otro ejemplo, es la raya guitarra pinta, Zapteryx exasperata, esta presenta
viviparidad aplacentada con dependencia de vitelo. Al igual que con el tiburén
oviparo, esta catalogada por la IUCN bajo la categoria de “datos insuficientes”, esto
debido a la falta de informacion bioldégica adecuada para establecer el estatus
poblacional. Habita en arrecifes rocosos, poco profundos, lagunas de arena y aguas
costeras. Esta especie se captura en la pesca artesanal en el Golfo de California y
Bahia Almejas, Baja California, México. No se sabe si esta es una especie
relativamente poco comun, como sugieren los desembarques. Esta especie esta
potencialmente en peligro debido a la pesca no regulada, a través de sus areas de
distribucion en México. Cuando se obtenga mayor informacion, el estado de
conversacion de la especie debe ser reevaluado con prioridad (IUCN, 2011; Blanco-
Parra, 2009). Como acciones de conservacion, no se ha aplicado ningun plan de

manejo formal para esta especie.

De igual manera sucede para la raya mariposa de California, Gymnura marmorata,
cuyo modo reproductivo es vivipara aplacentada con trofonemata. Esta forma de
desarrollo se observa solamente en algunas rayas. Se desconoce en su mayoria la
biologia de las especies que la presentan, aunque hay casos como el de las manta
diablo Manta birostris 0 algunas cubanas, Mobula spp., donde sélo tienen una cria y
su ciclo reproductivo es de dos afios aproximadamente. En este caso, es importante
re-evaluar las pesquerias ya que son especies sumamente susceptibles a la

sobrepesca.
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La raya mariposa de California (G. marmorata), es una de las principales especies
desembarcadas en las pesquerias artesanales de elasmobranquios del norte y oeste
de México. Esta raya, como otros numerosos elasmobranquios, rara vez se identifico
a nivel de especie en los registros de capturas disponibles. Es probable que sea un
componente principal de la pesca artesanal y de arrastre, con captura incidental con
redes de enmalle en todo su intervalo de tallas. La informacién disponible es limitada
para la raya mariposa de California y las tasas de crecimiento, patrones de
movimiento y estructura de la poblacién son desconocidas. Basandose en la falta de
informacion relativa a las especies, en particular en relacion con la pesca en la mayor
parte de su intervalo de distribucién, Gymnura marmorata es evaluada como datos
insuficientes por la IUCN (2011) y, dada la susceptibilidad para capturar este tipo de
organismos, existe una urgente necesidad de recolectar datos a través del area de

distribucion y re-evaluar su estado de conservacion.

Uno de los tiburones mas abundantes, cosmopolitas y fecundos dentro del grupo de
elasmobranquios es el tiburén azul, Prionace glauca. Esta especie es vivipara
placentada y presenta fecundidad alta (100 embriones por camada como maximo).
Es una de las especies mas fecundas entre los tiburones. Por tanto, dadas esas
caracteristicas también es uno de los tiburones mas capturados en el mundo. Este
tiburén esta clasificado en la categoria “Bajo riesgo / casi amenazado”. La pesqueria
es tan importante, que en la actualidad existe la preocupacion por proteger este

depredador del ecosistema oceanico (IUCN, 2009).

Esta situacion esta ocurriendo con las poblaciones de tiburon espinoso, Squalus
acanthias, cuyo modo reproductivo es viviparo aplacentado con dependencia de
vitelo. Es una especie que presenta pocas crias (14 embriones aproximadamente) y
cuyo periodo de gestacion es el mas largo en elasmobranquios (dos afos). Es una
de las especies mas estudiadas de elamobranquios, sin embargo esta catalogado
como “vulnerable”. La sobrepesca de esta especie ha propiciado un decline
significativo de su poblacion, ya que es de un alto valor comercial en el mundo. En

Noruega se establecié una tasa minima de captura de la especie con el fin de su
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recuperacion poblacional. Con el conocimiento que existe de la especie y con los
registros histéricos de sus capturas, deberian implementarse medidas mas soélidas

para su manejo.

Desafortunadamente en México y otros paises del mundo, se desconoce en gran
medida la biologia reproductiva de las especies pesqueras mas importantes, asi
como los datos completos y certeros de sus arribos de pesca. Al conocerse cada
una de las caracteristicas de los diferentes modos reproductivos en
elasmobranquios, se podra llegar a establecer los planes de manejo adecuados que
requiere cada especie. Esta investigacion biolégica es un inicio para aportar dicho
conocimiento y una base para que las especies puedan ser aprovechadas de una

manera sustentable.
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6. DISCUSION

Modos reproductivos en animales

Los condrictios aparecieron hace 400 millones de afios aproximadamente. Ellos
constituyen un grupo diverso en todos los aspectos de estilo de vida, particularmente
en sus modos reproductivos (Mc. Eachran & Dunn, 1998). Todos los condrictios
modernos exhiben fertilizacién interna y tractos reproductivos adaptados para la
gestacion uterina. Los condritios y los osteictios estan remotamente relacionados ya
gue una de las diferencias mas importantes entre estos grupos es su estrategia
reproductiva. Mientras que los peces 6seos desarrollan altas fecundidades y se han
adaptado a condiciones oceanograficas especificas para asegurar su éxito
reproductivo, los elasmobranquios tienen caracteristicas biolégicas que los hace
especiales, entre éstas, periodos de gestacion largos donde invierten su energia en
la produccion de pocas crias pero activas y de gran tamafio (Diaz-Andrade et al.,
2009).

Los patrones que tienen los oviparos y viviparos pueden ser vistos como “estrategias
reproductivas”. Estos patrones tienen tanto ventajas como desventajas que afectan
su evolucion. La existencia de la viviparidad en grupos no relacionados surgen
preguntas como ¢ qué ventajas y desventajas resultan de la reproduccion ovipara y
vivipara? Una ventaja de la viviparidad, por ejemplo, es que los embriones estan
protegidos y fisiologicamente mantenidos dentro de la hembra gravida. La oviparidad,
puede implicar desventajas que no se encuentran en la viviparidad. Por ejemplo, los
huevos ovopositados pueden estar sujetos a gran variedad de depredadores asi
como a ataques microbianos, deshidratacién, luz ultravioleta y temperaturas
extremas (Blackburn, 1999). Asi, una hembra vivipara puede proteger sus embriones
en desarrollo de varias formas de mortalidad, tanto bidticos como abiéticos, mientras
los mantienen fisiolégicamente a resguardo de fluctuaciones ambientales. Sin

embargo, la viviparidad puede implicar desventajas significativas, ya que durante la
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gravidez, la habilidad de la hembra para moverse y alimentarse puede ser afectada,

con consecuencias que afecten la sobrevivencia de la cria.

Aunque la viviparidad es vista mas comunmente en mamiferos, otros grupos de
vertebrados tienen este patron, incluyendo tiburones, batoideos, teledsteos,
selaceos, anuros, salamandras, serpientes y lagartijas. En otros taxa la oviparidad es
predominante (ranas y teledsteos) 6 universal (aves y tortugas), mientras que en

otros (condrictios y mamiferos), la viviparidad es amplia (Blackburn, 1999).

Otra de las preguntas que surge ante estas estrategias reproductivas es ¢en qué
secuencia ha evolucionado la viviparidad de la oviparidad? De acuerdo a autores
como Wourms et al. (1988), en los condrictios, la oviparidad es considerada como el
modo reproductivo mas primitivo 6 menos especializado ya que depositan los huevos
en el sustrato y el desarrollo ocurre fuera de la madre. En contraste, los viviparos
incluyen la retencion de huevos fertilizados internamente en el Gtero donde se

completa el desarrollo del embrién.

De acuerdo con Otake (1990), tanto en condrictios oviparos como viviparos se utiliza
la fertilizacion interna, sin embargo, la transicion de oviparos a viviparos es
complicada. Existen algunas especies cuyo modo de reproduccion representarian
una fase de oviparos a viviparos. Galeus y Halaelurus son ejemplos de esto, ya que
tienen la capacidad de retener los huevos en el oviducto durante mas tiempo,
presentan una reduccion en el grosor de la capsula y se pierden las ornamentaciones

del huevo (tendrilos).

La evolucion del viviparismo esta asociada con el incremento de nutrientes del
embriébn matrotréfico. Como se observé en el estudio, el epitelio intrauterino y
placentario es el sitio mas importante para la ruta del transporte de nutrientes
(excepto en especies con oofagia, Alopias superciliosus). La funcion de dicho
transporte de nutrientes de estos tejidos representa una relacion directa entre la
madre y el embrion. Asimismo, Otake (1990) indica que el nivel evolutivo de cada
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modo reproductivo puede ser revelado por caracteristicas histologicas del epitelio

intrauterino y placentario.

a. El ovario en elasmobranquios.

Como en otros vertebrados, el ovario de los elasmobranquios produce oocitos
durante la oogénesis, adquiere y acumula nutrientes a través de la vitelogénesis, y
sintetiza y secreta hormonas en sus ciclos. Sin embargo, el conocimiento de estos
procesos en elasmobranquios es mas escaso que en vertebrados mayores

superiores (Lutton et al., 2005).

Las gbnadas de los elasmobranquios estan directamente asociadas con el érgano
epigonal. Pratt (1988) establecio la existencia de al menos dos tipos diferentes de
asociaciones del organo epigonal con el ovario en que dentro de los
elasmobranquios existen al menos dos tipos diferentes de asociaciones del érgano
epigonal con el ovario. Estas incluyen ovarios internos y externos, clasificandolos de
acuerdo a la posicion del dérgano epigonal. Desafortunadamente la relaciéon
especifica entre estos dos tejidos ha sido poco investigada (Lutton et al., 2005). En el
presente estudio, se realiz6 un corte transversal del 6rgano epigonal y se encontré
que esta formado principalmente de células sanguineas y tejido conectivo, lo que
sugiere que este 6rgano puede tener probablemente una funcién hematopoyética y/o

de sostén.

En cuanto a los organismos oviparos, es clara la diferencia que presentan las dos
especies estudiadas a pesar de tener el mismo modo reproductivo. En
Cephaloscyllium ventriosum se presentd un solo ovario funcional, mientras que en
Raja velezi, ambos ovarios fueron funcionales. Estudios en los ovarios de
elasmobranquios sugieren que estos son pareados como ocurre en la mayoria de las
rayas en los las cuales ambos ovarios son funcionales (Koob et al., 1986), o simples
como por ejemplo en tiburones gato (Dodd, 1972; Castro et al.,, 1988), donde un

ovario predomina y el segundo es rudimentario.
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Observaciones similares fueron descritas para Heterodontus portusjacksoni (Tovar et
al., 2007). Sin embargo, Taniuchi (1988), encontré6 en una especie mas cercana al
tiburén inflado (C. ventriosum), Cephaloscyllium umbratile que sélo el ovario derecho
es funcional y el izquierdo vestigial y lo atribuye a la existencia de un gran niumero de
oocitos, tanto maduros como inmaduros en el ovario, lo que implica que la especie
posee alta fecundidad. Sin embargo, no existe informaciébn comprobada sobre esta
afirmacién. En el caso de la raya chillona Raja velezi, ambos ovarios fueron
aproximadamente de la misma talla y asociados con el 6rgano epigonal que se
extendio a lo largo del ovario, como se describio para la raya Sympterygia acuta en
Argentina (Diaz-Andrade et al., 2009).

La histologia del ovario ha sido examinada para al menos 20 especies, incluyendo
las representantes de especies oviparas y viviparas, entre ellas Squaliformes,
Rajiformes y Holocephali (Dodd, 1983). En este estudio se analiz6 la estructura del
ovario en una especie de Squaliformes (Squalus acanthias) y una de Rajiformes
(Raja velezi).

Asimismo, se analizé la microestructura del epitelio ovarico en C. ventriosum. La
estructura de la granulosa estuvo compuesta por epitelio con células cubicas; éstas
también han sido reportadas en otros tiburones oviparos como Scyliorhinus canicula
y S. stellaris asi como en el tiburén espinoso Squalus acanthias. El significado

funcional de las diferencias en la estructura granulosa no ha sido investigado.

En S. canicula las células granulosas contienen inclusiones lipidicas que sugieren
que existe actividad secretora (Koob & Callard, 1991). Mientras que Raja velezi
(raya chillona) desarroll6 una estructura granulosa heterogénea, tipica de las rayas
pertenecientes al orden Rajiformes. De acuerdo a las caracteristicas microscopicas
del epitelio del ovario de Raja velezi, representa un modelo diferente a los otros
elasmobranquios estudiados pero es muy similar al encontrado para otras rayas del

orden Rajiformes, por ejemplo Sympterygia acuta (Diaz-Andrade et al., 2009) y Raja
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asterias (Barone et al.,, 2007); que presentaron el mismo patron celular con un

epitelio germinativo ciliado, aunque se requiere de estudios mas detallados.

De acuerdo con Pratt (1988), una caracteristica de los Rajiformes es la presencia de
diferentes tipos celulares foliculares. La presencia de microvellosidades en la
superficie del oocito es comun en vertebrados no mamiferos (Hamlett & Koob, 1999)
y estan presentes, en este caso, en la raya chillona Raja velezi. Estas vellosidades
pueden facilitar la transferencia de material entre el oocito y los tejidos que lo rodean

y la entrada de nutrientes precursores del vitelo (Diaz-Andrade et al., 2009).

La zona pelucida es una capa acelular que rodea el oocito en todos los vertebrados.
El grosor de la zona pelucida varia entre vertebrados y puede estar relacionado con
la estrategia reproductiva y la ecologia del animal. En la raya chillona R. velezi, al
igual en lo observado en la raya Sympterigia acuta (Diaz-Andrade et al., 2009), el
alto grado de irrigacion sanguinea puede constituir una adaptacion para incrementar

el flujo de nutrientes del oocito y de productos de desecho.

En todos los elasmobranquios, a medida que el oocito crece, la composicion
granulosa cambia en dos tipos. En algunas especies (Squalus acanthias, Mustelus
laevis, Scyliorhinus canicula y Scyliorhinus stellaris) las células son cuboidales o
comienzan a ser altamente columnares y a tener extensiones citoplasmaticas que
atraviesan la amplia zona pellcida entre el oocito y la granulosa. En este estudio, no
se pudo observar el tipo celular en el tiburén espinoso Squalus acanthias, ya que el
corte que se realizé abarco la parte de tejido conectivo que rode¢ el ovario. En otras
especies (Chimaera monstrosa, Myliobatis bovina, Raja spp., Torpedo marmorata,
Trygon violacea) ocurre una transicion diferente. Las células cuboidales se

diferencian en células largas columnares (Koob & Callard, 1991).

En cuanto a los tiburones viviparos, varias especies de tiburones viviparos
aplacentados tienen dos ovarios funcionales, como por ejemplo Squalus acanthias,

Squalus brevirostris, Notorynchus maculatus, Pristis cuspidatus y Rhyncobatus
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djiddensis. De acuerdo con Pratt (1988), los ovarios de S. acanthias son de tipo
externo y estan suspendidos directamente por el mesovarium (porcion del ligamento
del utero que cubre los ovarios) donde el 6rgano epigonal es reducido o esta

ausente.

Este tipo de ovarios también se presenta en rayas con este modo reproductivo; se
describi6 para otros rinobatidos (R. horkell, R. annulatus y R. productus)
(Villavicencio—Garayzar, 1995), confirmandose lo anterior con las especies
aplacentadas con dependencia de vitelo estudiadas (Zapteryx exasperata y
Rhinobatos glaucostigma). En la raya guitarra R. glaucostigma, se observaron
oocitos conteniendo granulos de vitelo, cubiertos por una zona pelicida bordeada por
epitelio columnar cuyo grosor es mas amplio respecto a otras rayas. Este patrén fue
observado en Rhinobatos percellens en el Caribe colombiano (Grijalba-Bendeck et
al., 2008).

En contraste, los tiburones cuyo modo de reproduccion es mediante la oofagia, como
es el caso de los tiburones del orden Lamniformes, y una familia de
carcharhiniformes, Pseudotriakidae (Musick & Ellis, 2005), presentan un ovario
funcional simple de tipo externo contenido en el érgano epigonal derecho; existe un

estroma muy delgado que lo hace fragil (Pratt, 1988).

En este estudio, las rayas cuyo modo de reproduccién es por trofonemata,
presentaron un solo ovario funcional, el izquierdo. De acuerdo con Hamlett (1999), en
la mayoria de las rayas viviparas solo el ovario izquierdo es funcional (Urolophus,
Dasyatis). Villavicencio et al. (1994) reportaron la misma caracteristica del ovario en
D. longa e indicaron que esta condicion es similar en D. centroura, D. sabina, D. sayi
y D. brevis. Se ha reportado que en la raya Urolophus halleri, el ovario izquierdo es el
principal, aunque, el derecho algunas veces contiene pequefios oocitos. Asi, en la
raya murciélago Myliobatis califérnica, el ovario izquierdo esta siempre mas

desarrollado que el ovario derecho, pero este ultimo ocasionalmente contiene
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pequefios oocitos, los cuales son mas pequefios que los maduros presentes en el
ovario derecho (Koob & Callard, 1991).

Estructuralmente las rayas con trofonemata (G. marmorata y D. longa) presentaron el
mismo patron de organizacién de las células de la zona granulosa. Este tipo celular
es Unico en este tipo de elasmobranquios y posiblemente esta asociado con la
produccion de las sustancias que en aquellas especies que producen trofonemata, el
proceso de produccién de estas proteinas inicia en el ovario. Las células de la capa
granulosa producen estrogenos, entran a la circulacion sanguinea y llega a la
hipdfisis desencadenando una sefal al higado para que produzca la vitelogenina,

que es la proteina precursora del vitelo (Pérez & Callard, 1993).

Contrario a las rayas viviparas, los tiburones viviparos placentados presentaron el
ovario derecho funcional y el izquierdo rudimentario 6 ausente. Esto ha sido descrito
para Carcharhinus, Prionace, Pristophorus, Galeus, Mustelus, Sphyrna (Hamlett &
Koob, 1999). No existe una correlacion entre el modo reproductivo y la simetria
funcional del ovario, aunque en la mayoria de las especies viviparas predomine un

ovario.

b. Glandula oviducal en elasmobranquios.

La glandula oviducal hace referencia a las glandulas nidamentales y es la Unica
estructura que es encontrada en todas las especies de tiburones y rayas??. Sus
funciones son: 1) Producir los componentes gelatinosos que rodean el huevo
fertilizado en las etapas tempranas de la embriogénesis; 2) Formar la capsula rigida
en las especies oviparas, la delgada y flexible capsula del huevo transitoria de las
especies con dependencia de vitelo, y el delgado pliegue que envuelve al huevo en
la mayoria de especies placentadas; 3) Almacenamiento de esperma en

determinadas especies; 4) Proteger el esperma del ataque inmunologico por parte
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de la madre (Pratt, 1993; Hamlett et al., 1999; Hamlett & Koob, 1999; Hamlett et al.,
2005).

En la mayoria de elasmobranquios se desarrollan dos oviductos funcionales. El
oviducto superior, es corto y lleva a una glandula oviducal altamente diferenciada
donde se lleva a cabo la fecundaciéon y el encapsulamiento del huevo (Wourms,
1977). La parte posterior del oviducto se divide en una region larga de pared
delgada, el utero, donde ocurre la gestacién del embrion hasta que esté listo para ser

expulsado a través de la cloaca (Hoyos-Padilla, 2003; Soria-Quiroz, 2003).

El desarrollo y complejidad estructural de las glandulas difieren en los modos
reproductivos. En especies oviparas, las glandulas oviducales dominan el tracto
reproductivo ya que se producen las capsulas del huevo. Por ejemplo, en la raya
Raja erinacea, las glandulas oviducales ocupan mas de tres cuartos en peso del
tracto reproductivo (Koob & Callard, 1991). En el estudio, las glandulas oviducales de
los organismos oviparos tanto del tiburon espinoso C. ventriosum como de la raya
chillona R. velezi, tuvieron un tamano significativo respecto al resto de érganos del
aparato reproductor. Hamlett et al. (1998), encontraron tendrilos en la quimera
Sympterygia acuata y en la raya Raja eglanteria, en la zona terminal de la glandula

oviducal que es donde ocurre la formacion de los tendrilos de la capsula del huevo.

De acuerdo a lo observado para C. ventriosum, se aplica este mismo principio,
coincidente en la funcién de dicha zona. Estructuralmente, en el tiburén y la raya
oviparos C. ventriosum y R. velezi, las células glandulares estaban distribuidas
aleatoriamente entre las células ciliadas columnares y numerosas partes de surcos

transversales, tal como fue descrito para S. canicula (Hamlett, 1999).

Se observo que las glandulas oviducales en viviparos aplacentados y placentados
son mas pequefias que en especies oviparas. De acuerdo con Koob & Callard
(1991), las glandulas oviducales en S. acanthias representan casi el 1% del peso del
tracto reproductivo. El estudio de la microestructura de la glandula oviducal en
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especies oviparas y viviparas aplancentadas (como S. acanthias y G. galeus),
evidenciaron la presencia de un epitelio formado por células ciliadas y granulosas

que permiten el intercambio de sustancias.

De la misma forma, la raya aplacentada R. glaucostigma presenté el mismo tipo
celular que los tiburones aplacentados con dependencia de vitelo antes descritos. De
acuerdo con Hamlett et al. (1997), este tipo de epitelio ayuda al movimiento del
huevo dentro de la propia glandula oviducal, y este efecto se da por la accion de dos
tipos de células presentes (mucosas y ciliadas). El epitelio glandular observado en
tiburones y rayas con este modo reproductivo tiene la funcién de producir
secreciones. Las glandulas que mantienen comunicacion permanente con el epitelio
y vierten sus secreciones a través de un conducto son llamadas glandulas exocrinas,

las cuales son multicelulares (Estrada & Uribe, 2002).

En las especies de rayas con trofonemata, D. longa y G. marmorata, se observo un
epitelio pseudoestratificado ciliado que formo6 glandulas (adendmeros) tubulares
mucosos; tejido muy similar al observado en el aparato respiratorio de otros

vertebrados (traquea).

La existencia de almacén de esperma en las hembras, fue sugerida por primera vez
por investigadores que notaron que rayas hembras del género Raja continuaban
ovopositando huevos fertilizados posterior a haber sido separadas de los machos en
acuarios (Pratt, 1994). La glandula oviducal con sus tubulos largos y delgados provee
la capacidad de almacenar esperma a ciertas especies de elasmobranquios; los
espermatozoides son localizados mas comunmente en tubulos de paredes delgadas
alrededor de las curvas del lumen inferior de la glandula en forma de “S” (Carrier et
al., 2004). Asi, existen tres tipos de almacenamiento de esperma: almacén con

inseminacion inmediata, de corto plazo y de largo plazo (Tabla 3).
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Tabla 3. Almacenamiento de esperma en tiburones de acuerdo a Pratt (1993).

Tiempo de
Condicion residencia Caracteristicas tipicas Especies
Sin almacén Paquetes densos de esperma
Inseminacion Dias en el lumen y tubulos sinjAlopias vulpinus
inmediata arreglo definido Lamna nasus
Almacenamiento
breve Semanas a
Inseminacion meses Paquetes poco densos
retardada alineados hacia la periferia  |R. terraenovae
Almacenamiento
prolongado
Posible Meses a afios
inseminacion Paquete densos en masas sin|C. obscurus
repetitiva alinear en tubulos profundos |Sphyrna lewini

Para la cornuda prieta Sphyrna zygaena se observé almacén de esperma hacia la
parte central del lumen del adenémero. Estas agrupaciones de esperma pueden ser
almacenadas en tdbulos separados localizados en grandes masas de tejido
conectivo tal como lo describié Pratt (1993) para Sphyrna lewini. Se observaron las
cabezas del esperma bien formadas y tuvieron gran afinidad a la tincion de
hematoxilina — eosina. Esta informacion generada sobre el almacén de esperma en
la cornuda prieta S. zygena es un aporte a la biologia de la especie, ya que se inferia
que lo almacenaba porque ha sido descrito para otras especies de la familia
Sphyrnidae, pero no se habia comprobado ni reportado para esta especie. Este

estudio generd la informacion para la especie.

Gran parte de las descripciones del almacén de esperma en las glandulas oviducales
se han realizado en especies cuyo habitat es mas oceanico, incluso la descripciéon
que realiz6 Pratt (1993). Sin embargo, el almacén de esperma también ha sido
registrado para algunas especies oviparas de Condrictios (Galindez & Estecondo,
2008).
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En este estudio se observd esperma almacenado en la zona terminal de la glandula
oviducal del tiburon espinoso C. ventriosum (oviparo). Esta es la primera descripcion
de esta estrategia para esta especie, contribuyendo asi al conocimiento biolégico de
la especie que es escasa. En otros estudios realizados en oviparos se ha encontrado
esperma en esta misma zona, incluso en la zona de amortiguamiento (Galindez &
Estecondo, 2008). Se encontraron diferencias notables respecto al almacén que
presentaron las cornudas (viviparas placentadas). En los adendmeros en el tiburon
espinoso se observaron gran cantidad de granulos de secrecion que rodearon a
lumen. El esperma encontrado fue en menor cantidad respecto a las especies

viviparas placentadas.

c. Los uteros en elasmobranquios.

Los Uteros en todos los elasmobranquios son una estructura compleja cuya funcion
es proveer proteccion y soporte del desarrollo de los embriones, acomodacion
estructural de los huevos y embriones, biosintesis y secrecibn de materiales
nutricionales (Musick & Ellis, 2005). El tipo, diferenciacion y desarrollo del utero
depende del modo reproductivo. En elasmobranquios, anfibios y reptiles los Gteros se
mantienen independientes uniéndose en la cloaca; en mamiferos, ambos uteros se
acercan a su extremo posterior formando el cérvix o cuello uterino (Estrada & Uribe,
2002).

En el tiburon oviparo C. ventriosum, el Gtero sufrié una modificacion, incrementando
su tamafo, para permitir el paso de la capsula del huevo. Esta adaptacion se ha
observado en otros oviparos como la raya Raja erinacea. Se cree que existen
algunos mecanismos que ayudan a incrementar la longitud de las paredes del Utero,
donde las hormonas ovaricas pueden estar involucradas (Koob & Callard, 1991). A
pesar de la temprana caracterizacion del Gtero de los oviparos, éste es muy

sofisticado en sus especializaciones estructurales ya que se especializa para facilitar
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eventos bioquimicos asociados con la polimerizacién de la cépsula, incluyendo

provision de oxigeno y eliminacién de desechos (Hamlett & Hysell, 1998).

Todos los condrictios utilizan la fertilizacion interna, sin embargo la transicion de
oviparos a viviparos es complicada. Existen varias especies de oviparos cuya
estrategia de reproduccion representaria una fase de oviparo a viviparo. Géneros
como Galeus y Halaeurus (Scyliorhinidae) son ejemplos de esto, ya que retienen los
huevos en el oviducto durante largos periodos de tiempo y se presenta una reduccion
en el grosor de la capsula del huevo, junto con una pérdida en la ornamentacion

usada para ésta (Otake, 1990).

Estructuralmente, la pared del Gtero del tiburdn inflado C. ventriosum, presenté una
mucosa intrauterina compuesta por células epiteliales estratificadas cilindricas;
similar a la estructura uterina descrita por Otake (1990) para Cephaloscyllium
umbratile. Se observaron mecanismos de unidon correspondientes a
especializaciones de la membrana, uniones yuxtaminales. Las células del epitelio
yuxtaminal contenian granulos en el citoplasma, lo que sugiere que la actividad
secretora es alta. Los epitelios de revestimiento forman membranas que pueden
participar en procesos tales como proteccién, absorcion, secrecion y excrecion. En el
caso de la raya ovipara Raja velezi, se observaron vellosidades en la pared del

epitelio uterino, igual a lo observado en el tiburén oviparo.

En especies viviparas aplacentadas con dependencia de vitelo, el utero se
especializa en la regulacion del suministro de oxigeno, agua y minerales (pero no
material organico) para el desarrollo del embrion y regulacién de desechos (Hamlett
& Koob, 1999). La pared uterina en las especies de este modo de reproduccién fue
vascularizada y con pliegues no secretores. La disposicion de estos pliegues es
similar en Squaliformes, Squatiniformes, Pristiophoriformes, Rajiformes primitivos y
Carcharhiniformes primitivos. La fina estructura del Utero de Hexanchiformes no ha
sido descrita pero probablemente es similar a la de los Squaliformes (Musick & Ellis,
2005). Los pliegues de la pared del utero de S. acanthias no proveen produccion de
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secreciones uterinas como en mantarayas sin embargo, los pliegues cumplen la

funcién de membranas respiratorias, como ocurre con los Uteros de S. acanthias.

Las hembras de S. acanthias estudiadas presentaron embriones en diferentes
estadios, cubriendo de manera importante las etapas de desarrollo de los mismos y
son la primera descripcion del desarrollo de los embriones para esta especie en el
area de estudio. Para S. acanthias, se encontr6 una fecundidad maxima de 13
embriones; esta fecundidad es cercana con lo obtenido por diversos autores que
reportan de 15 6 16 embriones (Mc. Millan & Morse, 1999; Holden & Meadows, 1964,
respectivamente). Se observé que sus apéndices estaban completamente formados
(aleta caudal, pélvicas y pectorales). En los embriones de talla menor (3 cm LT), las
aletas pectorales eran redondas y muy pequefias y casi se perdian en las hendiduras
branquiales que estaban cubiertas de vellosidades. Todos los embriones presentaron
un corddn vitelino que se encontrd en la parte ventral del organismo y se conecto al
saco vitelino, que en la mayoria de los casos fue abundante, de un color naranja
intenso y de gran tamafio. De acuerdo con Gauld (1979), los embriones encontrados
en este estudio pertenecen al estadio 2 propuesto por este autor, que hace
referencia a embriones con saco vitelino externo y que se encuentran libres en el

Utero.

El epitelio observado en S. acanthias y G. galeus fue de tipo cuboidal estratificado
ciliado, el cual, de acuerdo con Otake (1990), parece contribuir en el intercambio
respiratorio y osmoregulacion del fluido uterino. De acuerdo con Hamlett & Hysell
(1998), en S. acanthias el utero gravido es modificado para formar pliegues
longitudinales y delgados, tal como se observé en el corte transversal realizado para

la especie.

En ambas especies se observaron incrustaciones de granulos de vitelo, cilios y redes
capilares. De la misma manera que los tiburones con este modo reproductivo, la
estructura microscopica del Gtero de la raya aplacentada con dependencia de vitelo,

R. glaucostigma reveld un tejido muscular liso constituido por células alargadas
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llamadas miocitos los cuales se especializan en la actividad muscular responsable de
la contraccién uterina. Asi mismo la gran cantidad de tejido conjuntivo fue similar en
los tiburones y la raya cuya funcién es de sostener o separar el epitelio de la mucosa

con fines de intercambio sanguineo y/o de desechos hacia y/o desde el embrion.

De la misma forma que en el tiburon S. acanthias, se realiz6 una descripcion del
desarrollo de los embriones para la raya guitarra pinta Zapteryx exasperata. Esta
raya esta catalogada por la IUCN en 2011 bajo la categoria de “datos insuficientes”,
esto debido a la falta de informacion biolégica adecuada para establecer el estatus
poblacional; con este estudio se genera un gran aporte al conocimiento de la
especie. En México se han realizado dos estudios; Villavicencio—Garayzar (1995)
reporté una fecundidad maxima de 11 embriones y Blanco—Parra (2009) reportd una
fecundidad maxima de 12 embriones. Estos valores son comparables con los
obtenidos para otros rinobétidos: 4 a 12 en R. horkelli (Lessa, 1982), 4 a 7 en R.
halavi, 4 a 8 en Rhynchobatos djiddensis, 2 a 11 en R. annulatus y 6 a 16 en R.
productus (Villavicencio—Garayzar, 1993).

En especies viviparas aplacentadas con oofagia y canibalismo intrauterino, el Utero
funciona como una membrana respiratoria y reguladora del ambiente iénico y
osmotico pero no provee nutrientes hacia el saco vitelino (Hamlett & Hysell, 1998).
Conforme el embrion va creciendo y requiere altos niveles de oxigeno, el Gtero forma
pliegues longitudinales altamente vascularizados. Musick & Ellis (2005) indicaron que
al inicio del desarrollo, la pared del Utero es lisa, cuando crecen los embriones
requieren mas oxigeno, dandose la formacion de dichos pliegues. En el tiburdn zorro
A. superciliosus se observaron los pliegues bien formados y con restos de capsulas
ovaricas, lo que confirmé la oofagia para la especie. No se observo la pared del Gtero

lisa ya que los embriones se encontraron en las fases finales de su desarrollo.

Algunas especies de rayas, especialmente las viviparas, tienen un Utero
predominantemente funcional y por lo general es el izquierdo. Esta condicién se
encontré en Dasyatis longa, quien presenté esta caracteristica. Esto también se ha
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observado en Dasyatis centroura y Rhinoptera bonasus, pero también es

caracteristica del género Mobula, donde solo un embrién se desarrolla.

Otras rayas viviparas presentan dos Uuteros funcionales, como en el caso de
Gymnura altavela y Myliobatis califérnica (Koob & Callard, 1991) y en el caso de
estudio de la raya mariposa de California, Gymnura marmorata presenté dos Uteros
desarrollados y con embriones en su interior. La presencia de vellosidades en las
paredes uterinas (trofonemata), que liberan la ‘leche uterina’ o histiotrofo, rico en
proteinas y lipidos, representa una mejor transferencia de nutrientes para los
embriones, respecto a las que cuentan con sacos vitelinos Unicamente y han sido

observadas también en R. hynnicephalus y R. cemiculus (Serrano-L6pez, 2007).

Estructuralmente el utero de la raya latigo D. longa presentd un tipo celular
relacionado con la produccion de nutrientes, muy similar al encontrado en la raya
mariposa de California G. marmorata. Las células secretoras de trofonemata se
agruparon hacia la periferia de la vellosidad rodeando toda la vellosidad, mientras
gue en G. marmorata se agruparon hacia el centro de la prolongacién del villi uterino.
Asimismo, se observaron las células circulares con uno o dos nucleos similares a las
células sanguineas y también tejido fibroso de coldgeno. A pesar que ambas rayas
presentaron el mismo modo reproductivo se observaron diferencias entre ellas ya
que en la raya latigo solo un utero fue funcional mientras que en G. marmorata los
dos ateros fueron funcionales; probablemente por esto se presentaron mas células
secretoras en D. longa ya que éstas abarcaron casi toda la prolongacion del villi

uterino.

La viviparidad placentaria se presenta solo en tiburones. Los viviparos placentados
desarrollan compartimentos uterinos, caracteristica que los diferencia de los deméas
modos de reproduccion. Autores como Carrier et al. (2004) sugieren que
evolutivamente la viviparidad surge como consecuencia de la prolongacion del
tiempo de retencion de los embriones en el tracto reproductivo de las hembras.

Como se menciond, una adaptacién morfolégica importante durante la gestacion es
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el desarrollo de compartimentos uterinos, los cuales alojan los embriones,
incrementan la superficie del &rea disponible para el intercambio metabdlico entre la

madre y el embrién y los proveen de proteccién y soporte adicional (Hamlett, 1989).

Estos compartimentos se forman por la fusion de los pliegues dorsales y ventrales de
la superficie interna de la pared uterina (Schlernitzauer & Gilbert, 1996); estos
pliegues estan formados por tejido conectivo el cual permite dicha fusion. Los
compartimentos uterinos estan presentes en cinco familias de tiburones Unicamente:
Leptochariidae, Triakidae, Hemiglidae, Carcharhinidae y Sphyrnidae (Wourms et al.,
1988). En el caso de Carcharhinus dussmieri, no presenta compartimentos uterinos
ya que produce sélo un embrién por Utero (Teshima & Mizue, 1972). En este estudio
se observaron los compartimentos en las tres especies revisadas (Sphyrna zygaena,

Sphyrna lewini, Prionace glauca).

Respecto a los compartimentos uterinos, Schlernitzauer & Gilbert (1996) indicaron
para S. tiburo, que durante la gestacion inicial las rugosidades son orientadas
transversalmente, pero a medida que la gestacion avanza, éstas se acomodan a
medida que crecen los embriones. Este cambio de posicién esta acompafiado con la
expansion del Gtero y la reduccion de su grosor, pared extremadamente delgada,
caracteristica de gestacion tardia. En el caso de la cornuda prieta S. zygaena, estas
Gltimas caracteristicas no se apreciaron porque el estado de gestacidon era inicial y
las paredes del utero eran muy gruesas, sin embargo para la cornuda barrosa S.
lewini, la pared del Utero era mucho mas delgada ya que en la mayoria de los casos

las hembras estaban en la fase final de la gestacion.

Inicialmente los embriones dependen del almacenamiento de vitelo (lecitotréfico) y
conforme el vitelo es absorbido, el corddn vitelino se alarga y el saco vitelino se
expande. Algunas especies desarrollan “appendiculae” (proyecciones digitiformes) en
el cordon umbilical que pueden absorber fluidos del embrion e incluso contribuyen
con la secrecion de dichos fluidos. En el caso de la cornuda prieta S. zygaena, se

presentaron hembras con embriones en la fase inicial de su desarrollo, donde se
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observé que todavia dependian del vitelo. En especies placentarias, el estado de
diferenciacion de la placenta puede indicar adaptaciones morfoldgicas, las cuales
facilitan el transporte de nutrientes y productos de desecho (Hamlett et al., 2005). La
placenta esta presente en algunos selaceos y ha sido descrita en Mustelus laevis,
Carcharias glaucus, Scoliodon palasorra, Carcharhinus falciformis, Carcharias lamia,
Sphyrna tiburo, entre otros.

Se cree que la placenta empieza a pocos meses después de la fertilizacion. En ese
momento, el saco vitelino, particularmente la superficie basal o distal, comienza a
doblarse. La membrana de la cédpsula del huevo aun continla rodeando el saco
vitelino y el embridn; esta membrana aparece adherida a la pared vitelina. La
placenta usualmente se establece en la porcién posterior del Gtero en la pared
ventral de éste (Schlernitzauer & Gilbert, 1996).

Se observd la formacion de la tercer membrana en las tres especies estudiadas.
Esta salia de los pliegues que formaban el compartimento uterino y, en el caso del
tiburén azul P. glauca, cubria al embrion. Esta membrana es secretada por la
glandula oviducal una vez que los huevos han sido encapsulados y han entrado en el
Utero, el material recién formado se deposita en un reservorio o cAmara de almacén
en forma de pequefios plegamientos para aprovechar al maximo el espacio

disponible.

Esta cAmara de almacén es al parecer, el primer compartimiento que se forma en el
Utero y a partir de esta, se forman conductos individuales por medio de los cuales
sale un conjunto de plegamientos de tercera membrana que corresponde con el
namero de embriones que existe en cada Utero (Hoyos-Padilla, 2003). En la mayoria
de los tiburones placentados, todo el intercambio metabdlico entre el Gtero y el
embridn debe por lo tanto, ser efectuado a través de esta envoltura (Hamlett & Koob,
1999).
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La cornuda barrosa Sphyrna lewini es una especie de fecundidad intermedia (hasta
40 embriones en este estudio) comparado con otros tiburones de alta fecundidad
como por ejemplo el tiburon azul Prionace glauca (hasta 100 embriones) o el tiburén
tigre Galeocerdo cuvier (hasta 82 embriones) (Compagno et al., 1995; Bejarano-
Alvarez et al., 2011a). Aungue son mas fecundos que otros tales como los del género
Alopias que generalmente tienen dos embriones o algunos Carcharhinus que
mantienen una fecundidad de uno a 20 embriones (Torres-Huerta, 1999).

El analisis de la microestructura del Utero se realizé en la cornuda prieta Sphyrna
zygaena donde se observé un epitelio estratificado de transicién con varias capas
celulares, cuboidales y cilindricas principalmente, no ciliado ni secretor. Se distinguio
abundante tejido conectivo laxo y vascularizado. El epitelio de transicién es similar al

epitelio observado en mamiferos (Estrada & Uribe, 2002).

Observaciones similares reportd Otake (1990) en el tiburén azul Prionace glauca
donde encontré que esta especie presento un epitelio con varios tipos de células no
secretoras, observando inclusiones granulosas que indican que el epitelio de la

placenta materna es activo en la secrecion de materiales micromoleculares pesados.

Se realizd un corte transversal del corddn umbilical del tiburon placentado cornuda
prieta Sphyrna zygaena y del corddén vitelino del tiburén aplacentado con
dependencia de vitelo Squalus acanthias. En S. acanthias el cordon vitelino contenia
tres estructuras tubulares: 1) Arteria vitelina; 2) Vena vitelina y 3) Ductus
vitellointestinalis el cual presentd tejido conjuntivo laxo o aerolar, con matriz
extracelular gelatinosa y una red laxa de fibras elasticas y colagenas, donde las
células méas comunes fueron los fibroblastos, los cuales fueron fusiformes, con

prolongaciones citoplasmaticas irregulares, nucleo central y ovalado.

En especies placentadas como S. zygaena se encontraron dos estructuras tubulares:
1) Vasos umbilicales y 2) Ductus vitellointestinalis el cual presento sincitio de vitelo el
cual es llevado al canal alimentario para la digestion y absorcion del embrién. En
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ambos casos se presentaron tres tipos de células epiteliales en el ductus
vitellointestinalis: ciliadas, que fueron las méas grandes; las células con
microvellosidades que presentaron abundante glicbgeno y almacen de lipidos y las
células enteroendocrinas con vesiculas secretoras. Hamlett et al. (1993) encontraron

el mismo patrén de células en el tiburén placentado R. terraenovae.

Respecto a las deformidades observadas en el tiburon azul Prionace glauca, se cree
que dichas anormalidades se deben al alto nimero de embriones que producen, ya
que es considerada como una de las especies mas fecundas (Bejarano-Alvarez et
al., 2011b). Este tipo de defromidades han sido observadas durante el desarrollo
embrionario en el cual, los factores externos como la contaminaciéon pueden ser
atribuidos a estas malformaciones; sin embargo, por la situacion geogréfica y baja
densidad poblacional, el area de Baja California Sur parece estar libre de
contaminantes. Heupel et al (1999) atribuyeron las deformidades de la columna

vertebral a infecciones de parasitos, desnutricibn y anomalias congénitas.
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7. CONCLUSIONES

. Tiburones y rayas exhiben los principales modos reproductivos presentes en
vertebrados, incluyendo dos formas de oviparismo (en este estudio una forma) y al
menos cinco formas de viviparismo: dependencia de vitelo, leche uterina, oofagia,

canibalismo intrauterino y nutricion placentaria, asi como combinaciones de éstas.

. Las gbénadas de los elasmobranquios estudiados estuvieron directamente
asociadas con el 6érgano epigonal, encontrandose asociaciones relacionadas con el
ovario donde se obtuvieron ovarios de tipo interno y/o externo que se clasificaron de

acuerdo a la posicion del 6rgano epigonal.

. En rayas oviparas y elasmobranquios viviparos aplacentados con
dependencia de vitelo, los dos ovarios fueron funcionales, mientras que en tiburones
oviparos, tiburones con oofagia, y especies placentadas solo el derecho es funcional
y en rayas viviparas (trofonemata) solo el izquierdo es funcional. Sin embargo no
existe una correlacion entre el modo reproductivo y la simetria del ovario, aunque en

la mayoria de especies viviparas predomine un ovario.

. Estructuralmente las rayas con trofonemata (G. marmorata y D. longa)
presentaron el mismo patron de organizacién de las células de la zona granulosa.
Este tipo celular es Unico en este tipo de elasmobranquios y posiblemente esta
asociado con la produccion de las sustancias que tienen aquellas especies que
producen trofonemata ya que el proceso de produccion de estas proteinas inicia en

el ovario.

. En la mayoria de los modos reproductivos descritos, los oviductos son cortos y
se observa una glandula oviducal altamente diferenciada, principalmente en especies
oviparas donde ésta sufri6 una modificaciébn estructural conforme el huevo iba

creciendo.
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. Estructuralmente, las glandulas oviducales en tiburones oviparos y en
aplacentados siguen el mismo patréon celular ciliado y secretor que les permiten el

transporte de sustancias 6 el movimiento del huevo al Gtero.

. El almacén de esperma encontrado en la cornuda prieta S. zygaena y en el
tiburén inflado C. ventriosum, reflejan un aporte de informacion sobre especies

importantes en la pesqueria.

. Los uteros presentaron variaciones anatomicas en cada modo reproductivo,
siendo mas evidente en elasmobranquios placentados, donde los embriones estaban
separados por compartimentos uterinos, caracteristica que es considerada como una

adaptacion anatomica para facilitar el transporte de nutrientes al embrién.

. Se observaron diferencias estructurales entre los Uteros de tiburones viviparos
aplacentados con tiburones placentados ya que los primeros, presentaron epitelios
estratificado ciliado que permiten favoreciéndose el intercambio respiratorio y el
transporte de sustancias al embridn, mientras que en placentados el epitelio fue
estratificado de transicion, no ciliado ni secretor; por esto el intercambio de

sustancias se hace por medio del cordon umbilical.

. Los patrones evolutivos de la estructura uterina en elasmobranquios, sugiere
gue las especies con dependencia de vitelo y oofagia tienen la condiciébn mas simple
con algunos pliegues y vascularizacion. En oviparos, grandes criptas secretoras con
cilios estan presentes, ausentes en especies aplacentadas con dependencia de
vitelo. En especies con trofonemata, existe una progresion de estructuras secretoras
gue culmina en la secrecion de trofotenia (leche uterina). En especies placentadas, el
desarrollo de compartimentos uterinos fue probablemente un estado necesario antes

de la evolucién de la placentacion.
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. La informacion generada en este estudio constituye el primer reporte de la
estructura (macroscoépica y microscopica) del tracto reproductivo de especies
comerciales como Sphyrna zygaena, C. ventriosum y todas las rayas presentadas,
cuyo estatus propuesto por la UICN no esta evaluado debido a la falta de

informacion.

. Se describio el desarrollo embrionario de dos especies: Squalus acanthias,
considerada una de las especies mas importantes en las capturas comerciales cuyo
estatus es vulnerable; y la descripcion del desarrollo de la raya guitarra pinta
Zapteryx exasperata en cuyo estatus no hay informacién biolégica, sin embargo es la

especie de raya méas capturada en el Golfo de California.

. Las rayas en general y el tiburdn espinoso C. ventriosum, se consideran fauna
incidental de las pesquerias artesanales del Pacifico mexicano y aunque su valor
econodmico es bajo en la actualidad, existe riesgo de una dramética disminucion de
sus poblaciones, frente a la presion de pesca causada por su captura ocasional. Por
lo anterior, los resultados del presente estudio centran la atencion en especies de
estos elasmobranquios que, aunque sus poblaciones no parecen reflejar cambios
drasticos en su estructura, deben ser estudiadas antes de mostrar signos de
deterioro. Se deberan adecuar los métodos de captura para evitar en lo posible su

captura incidental.

. Desafortunadamente en México y otros paises del mundo, se desconoce en
gran medida la biologia reproductiva de las especies pesqueras mas importantes, asi
como los datos completos y certeros de sus arribos. Conociéndose cada una de las
caracteristicas de los diferentes modos reproductivos en elasmobranquios, se puede
llegar a establecer concretamente los planes de manejo que requiere cada especie.
Esta investigacion es un inicio para aportar dicho conocimiento y una base para que

las especies puedan ser aprovechadas.
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. Esta investigacion es un inicio para aportar conocimiento y una base para que

las especies puedan ser aprovechadas de manera sustentable.
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a. ANEXO A. DESCRIPCION DE LAS ESPECIES ESTUDIADAS

Orden: Carcharhiniformes
Familia: Scyliorhinidae
Género: Cephaloscyllium

Especie: ventriosum

El rango de distribucién del tiburén inflado esté limitado del Océano Pacifico oriental
desde el centro de California al Golfo de California y el sur de México y a lo largo de
la costa central de Chile. En México, su presencia se ha comprobado en las bahias
de Todos Santos, San Quintin, B.C; Sebastian Vizcaino, Tortugas, San Ignacio, Ojo
de Liebre, Santa Maria y Loreto, B.C.S (Espinoza-Pérez et al., 2004). Es una especie
bentonica que reside en plataformas y taludes continentales en profundidades que
oscilan entre los 5 y 37 metros. Habita en fondos rocosos cubiertos de algas y, como
depredador nocturno, se alimenta de pequefios peces de arrecife y de invertebrados
bentonicos. Es un tiburon oviparo depositando los huevos en sustrato rocoso. Se
cree que el desarrollo embrionario es de 9 a 12 meses. La talla de nacimiento es de
15 cm aproximadamente, talla a la cual empieza a alimentarse de crustaceos y
moluscos. No existe una pesca dirigida al tiburén inflado, éste se considera captura
incidental en la pesca de langosta y cangrejo, asi como en redes de enmalle y de
arrastre. Se considera como especie de “menor preocupacion” para la Unién
Mundial para la Naturaleza (Garayzar, 2006; IUCN, 2011).
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Orden: Squaliformes
Familia: Squalidae
Género: Squalus

Especie: acanthias

Tiburdon Espinoso Squalus acanthias (Linnaeus, 1758).

El tibur6n espinoso es una especie muy abundante, de aguas boreales a templadas,
gue aparece en zonas costeras y exteriores de la plataforma continental, en declives
insulares y en la parte superior del talud. Habita desde la superficie a las
proximidades del fondo, generalmente muy proximo al mismo. Posiblemente sea el
tiburon méas abundante, no obstante su distribucion es mas restringida en relacion a
otras especies. Habita en fondos entre 100 y 900 m de profundidad, siendo mas
abundante entre 200 y 400 m. Prefiere las aguas templadas y frias. Se alimenta
principalmente de arenques, caballas, cangrejos, etc. El tibur6n espinoso es viviparo
aplacentado con dependencia de vitelo, con camadas de 1 a 20 embriones por
gestacion y tallas de nacimiento entre 20 y 30 cm de longitud total (Castro, 1983).
Tiene entre 18 y 22 meses de periodo de gestacién, siendo el mas largo en animales
(Compagno, 1984) lo que lo hace una especie sumamente susceptible a la
pesqueria, ya que es capturada y comercializada en todo el mundo, por lo que segun

la JUCN esta catalogado como una especie “vulnerable” (Fordham et al., 2006).
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Orden: Carcharhiniformes
Familia: Triakidae
Género: Galeorhinus

Especie: galeus

Tiburdn soupfin Galeorhinus galeus (Linnaeus, 1758).

Esta especie es primordialmente antitropical, presente en todos los mares templados.
En México se localiza desde la frontera con los Estados Unidos de América hasta
Cabo San Lucas (B.C.S.) y algunas localidades del Golfo de California (bahias de
San Francisquito y de Ballenas, B.C. asi como en el canal de Salsipuedes, Son.)
(Espinoza-Pérez et al., 2004). Es un tiburon bentdnico que vive hasta profundidades
de 400 m. Se alimenta de peces asociados al fondo y peces pelagicos asi como de
cefalopodos, en su mayoria calamares y pulpos. Su modo de reproduccion es
viviparo aplacentado con dependencia de vitelo con un promedio de 20 a 35 crias
cuya talla de nacimiento oscila entre los 30 a 36 cm LT y tienen un periodo de
gestacion aproximado de 12 meses (Walker et al., 2006). Es una especie altamente
capturada en todo el mundo y estad catalogada por la [IUCN como una especie

“vulnerable”.
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Orden: Lamniformes
Familia: Lamnidae
Género: Alopias

Especie: superciliosus

Tiburdn zorro Alopias superciliosus (Lowe, 1840).

Todos los miembros del género Alopias estan catalogados como “vulnerables” por
la [IUCN por sus poblaciones en decline. El tiburén zorro es una especie cosmopolita
de los mares tropicales y subtropicales del mundo. Son epipelagicos, aunque
también se encuentran en la zona mesopelagica y se han detectado en
inmediaciones del fondo (Amorim et al., 2007). Se alimenta principalmente de peces
gue habitan dichas zonas, como por ejemplo sardinas, anchovetas, macarelas asi
como peces bentonicos como merluzas y lenguados (Espinoza-Pérez, 2004). Es una
especie “vivipara aplacentada con oofagia” y sélo produce dos crias que nacen
entre los 130 a 140 cm LT aproximadamente, lo que hace a la especie tan

susceptible a la sobrepesca.
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Orden: Carcharhiniformes
Familia: Sphyrnidae
Género: Sphyrna

Especie: lewini

Tiburén martillo (cornuda barrosa) Sphyrna lewini (Griffith & Smith, 1834).

El tiburén martillo Sphyrna lewini es una especie cosmopolita, que habita en aguas
tropicales, subtropicales y templadas. Los individuos juveniles habitan principalmente
en areas costeras, llegando a formar agrupaciones con predominancia de hembras;
mientras que los adultos se les encuentra viviendo solitarios 0 en grupos menores
(Klimley, 1981). Los estudios realizados sobre héabitos alimenticios indican que los
juveniles y adultos se alimentan principalmente de peces, cefalépodos y crustaceos
(Castro, 1983; Torres-Rojas et al., 2006).Es una especie “vivipara placentaria” con
s6lo un ovario funcional; los oocitos son fertilizados internamente y durante el
desarrollo los embriones forman una placenta con el Utero materno para el traspaso
de sustancias nutritivas, presenta entre 14 a 30 crias en promedio con tallas de
nacimiento entre 41-51 cm LT (Bejarano-Alvarez et al., 2011). Es una especie cuyo
estatus es “en peligro” por la IUCN ya que es una especie de alta importancia
comercial en todas las areas donde habita, ademas se encuentra bajo proteccién en

algunos paises aunque se espera que se proteja a nivel mundial (Baum et al., 2007).
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Orden: Carcharhiniformes
Familia: Sphyrnidae
Género: Sphyrna

Especie: zygaena

Tiburén martillo (cornuda prieta) Sphyrna zygaena (Linnaeus, 1785).

Sphyrna zygaena es una especie basicamente antitropical, aunque ocasionalmente
se encuentra en ambientes subtropicales y tropicales. En la costa occidental de
América, se encuentra desde el norte de California hasta Chile, inclusive el Golfo de
California e islas Galapagos (Espinoza-Pérez et al., 2004). Es una especie costera-
pelagica y semi-oceanica que habita en la plataforma continental hasta los 200 m de
profundidad. Se alimenta principalmente de calamares y peces teledsteos, asi como
de crustaceos y otros elasmobranquios en individuos adultos (Casper et al., 2005).
Es una especie “vivipara placentada” con una fecundidad de 20 a 50 embriones
con un periodo de gestacion de 10 a 11 meses y su talla de nacimiento de 50-60 cm
LT (Compagno, 1984). Esta especie esta catalogada como “vulnerable” por la IUCN

(2011) y la informacion acerca de su biologia en general es muy escasa.
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Orden: Carcharhiniformes
Familia: Carcharhinidae
Género: Prionace

Especie: glauca

Tiburdn azul Prionace glauca (Linnaeus, 1758).

El tiburén azul es una especie pelagica, cosmopolita, que se distribuye por todos los
océanos y mares del mundo (Espinoza-Pérez et al., 2004). este tiburén habita la
Zzona ocednica-epipelagica y litoral de aguas templadas, subtropicales y tropicales
(Pratt, 1979).Se puede encontrar desde la superficie hasta 152 metros de
profundidad, con un record de 600 m; en ocasiones puede encontrarse en la costa,
especialmente de noche.Su alimentacién se constituye basicamente de peces como
arenques, meros, jureles asi como de calamares y aves marinas. Es una especie
vivipara placentaria. El periodo de gestacion es de 9 a 12 meses (Pratt, 1979). La
fecundidad es muy variable, con un intervalo comun de 28 a 54 embriones, aunque
existe un registro maximo de 135 embriones, lo que coloca al tiburén azul como una
de las especies mas fecundas (Castro et al., 1999). Es una especie que esta

catalogada por la IUCN como “casi amenazada” (Stevens, 2005).
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Orden: Rajiformes
Familia: Rajidae
Género: Raja

Especie: velezi

Raya chillona Raja velezi (Chirichigno, 1973).

Esta especie se encuentra desde la costa suroccidental de la peninsula de Baja
California y el Golfo de California, hasta Perd. En México, habita las bahias de San
Juanico, Santa Maria y el complejo lagunar de Bahia Magdalena-Almejas, Cabo
Falso y Bahia de La Paz, B.C.S.; plataforma externa de Sonora, Sinaloa, Nayarit y
Oaxaca (Espinoza-Pérez et al.,, 2004). Habita en la plataforma continental a
profundidades que van de los 35 a los 140 m. Alcanzan una talla maxima de 75.6 cm
LT (Valenti & Kine, 2008) y su modo reproductivo es “oviparo” como otras especies
de la familia Rajidae, sin embargo es una especie cuya biologia es poco conocida,

por esto esta catalogada por la IUCN (2011) como “datos insuficientes”.
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Orden: Rhinobatiformes
Familia: Rhinobatidae
Género: Zapteryx

Especie: exasperata

Raya guitarra pinta Zapteryx exasperata (Jordan & Gilbert, 1880).

Esta especie se distribuye desde el sur de California hasta Panama y el Golfo de
California. En México, se ha registrado en varias localidades de la costa oeste de la
Peninsula de Baja California, como en las bahias de San Sebastian Vizcaino y
Tortugas, el Golfo de Ulloa y frente al complejo lagunar de Bahia Magdalena-
Almejas. También se ha encontrado en las costas de Sinaloa, Nayarit, Guerrero,
Oaxaca y Chiapas (Espinoza-Pérez et al., 2004). Habita en la plataforma interna,
entre los 20 y 100 m de profundidad, en sustratos arenosos, arrecifes. Es una
especie “vivipara aplacentada con dependencia de vitelo” con una fecundidad
de entre 4 y 11 embriones por afio, con tallas de nacimiento de 15 a 18 cm LT; el
periodo de gestacion es de 3 a 4 meses. Su biologia es poco conocida, y esta
catalogada en la IUCN como una especie con “datos insuficientes” (Bizarro & Kine,
2006).
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Orden: Rhinobatiformes
Familia: Rhinobatidae
Género: Rhinobatos

Especie: glaucostigma

Raya guitarra Rhinobatos glaucostigma (Jordan & Gilbert, 1883).

Se distribuye desde el Golfo de California hasta el norte de Perd. En la costa oeste
de Baja California Sur, sb6lo se conoce dentro del sistema lagunar de Bahia
Magdalena-Almejas (Espinoza-Pérez et al., 2004). Es una especie poco conocida
gue se encuentra en aguas poco profundas, en fondos blandos y cerca de la costa a
112 m de profundidad en el Océano Pacifico Oriental Central. Es una especie que se
captura en la pesqueria artesanal con redes de enmalle de Sonora y Sinaloa durante
primavera y verano, que es cuando se observan agregaciones reproductivas
cercanas a la costa (Bizarro, 2008). Es una especie “vivipara aplacentada con
dependencia de vitelo”. No se conoce casi nada de la especie, el tamafio 0 estado
de sus poblaciones son catalogados por la IUCN (2011) como “datos
insuficientes”, sin embargo se ha observado un decline por la sobreexplotacion por

lo que podria estar amenazada.
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Orden: Rajiformes
Familia: Gymnuridae
Género: Gymnura

Especie: marmorata

Raya mariposa de California Gymnura marmorata (Cooper, 1864).

Se distribuye desde Punta Concepcion (California) hasta el norte de Perq, y todo el
Golfo de California. Es una raya muy comdn cerca de la costa y es una de las
principales especies desembarcadas en la pesca artesanal de elasmobranquios en el
noreste de México (Smith & Bizarro, 2006). Su modo reproductivo es “vivipara
aplacentada con trofonemata” y es una especie con una fecundidad
moderadamente alta (16 crias aproximadamente) comparado con otros gymnuridos.
La informacién disponible acerca de rangos de crecimiento, patrones de movimiento,
reproduccion y estructura de la poblacion de G. marmorata es limitada y
desconocida. Es por esto que esta catalogada como “datos insuficientes” en la
IUCN (2011). Sin embargo, dada la susceptibilidad de los gymnuridos ante la
creciente captura y explotacién no reglamentada, es urgente recolectar informacion

de la especie para re-evaluar su estado de conservacion (IUCN, 2011).
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Orden: Rajiformes
Familia: Dasyatidae
Género: Dasyatis

Especie: longa

Raya latigo Dasyatis longa (Garman, 1880).

Se distribuye en la costa suroccidental de Baja California, en las cercanias del
sistema de Bahia Magdalena-Almejas y el Golfo de California hasta Colombia e Islas
Galapagos; habita en la plataforma continental hasta los 90 m (Espinoza-Pérez et al.,
2004; Smith, 2006). La informacion acerca de D. longa es extremadamente limitada.
La longitud relativamente larga de su cuerpo, puede estar asociado con un
crecimiento lento y una longevidad extendida. Es una especie “vivipara
aplacentada con trofonemata” con baja fecundidad, de 1 a 5 crias, lo que sugiere
gue la especie sea altamente vulnerable a la pesqueria, particularmente cuando las
hembras se desplazan a la costa a parir (Smith, 2006). Basado en la informacion
extremadamente limitada de la especie respecto a si biologia, distribucion,
reproduccion y pesqueria de la especie, esta clasificada como “datos insuficientes”
en la IUCN (2011).
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Anexo B. Situacion de las pesquerias de Elasmobranquios en México

i). Pesquerias de tiburones y rayas

Los tiburones, mantas, rayas y quimeras, son recursos biolégicos importantes desde
el punto de vista ecoldgico, pesquero, alimentario, turistico y econdémico. Sus
particulares historias de vida los distinguen de los peces teledsteos pues presentan
fecundacion interna, baja fecundidad y largos periodos de gestacidon, crecimiento
lento, frecuencia reproductiva variable y prolongada longevidad, compleja estructura
espacial por tamafios y segregacion por sexos (Pratt y Casey, 1990; Bonfil, 1994,
Bonfil & De Anda, 1993). Estas caracteristicas determinan que sus poblaciones
respondan rapidamente a efectos ambientales y antropogénicos adversos, en tanto
gue presentan prolongados periodos de reaccion a los efectos de las medidas de
ordenacion y conservacion (CONAPESCA — INP, 2004).

Por las caracteristicas de los ecosistemas marinos y costeros de México, propias de
ambientes de las zonas tropical y subtropical, existe una gran diversidad de
elasmobranquios. Se han reconocido mas de 200 especies de elasmobranquios,
incluyendo a tiburones, angelitos, mantas y rayas, distribuidos tanto en aguas de
jurisdiccion federal del litoral del Océano Pacifico y Golfo de California, como en el
litoral Atlantico que abarca al Golfo de México y Mar Caribe. Muchas de las especies
son de habitos costeros y habitan la zona marina sobre la plataforma continental y la
zona litoral incluyendo bahias, lagunas costeras y esteros. Otras especies son de
habitos oceanicos, pero también ocurren de manera intermitente o0 estacionalmente
en aguas costeras (CONAPESCA — INP, 2004).

Las pesquerias de elasmobranquios no se encuentran en su mayor parte reguladas y
sus registros de captura, cuando existen, estan incompletos o generalizados
(Stevens et al., 2000). Los desembarcos que se reportan provienen principalmente
de pesquerias mixtas o incidentales, lo que complica alun mas su manejo (Bonfil,

1994). En México la pesca dirigida a elasmobranquios se lleva a cabo en diversos
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tipos de ambientes en donde se han registrado aproximadamente 50 especies.
Respecto a tiburones, 12 son mas frecuentes en las capturas en ambos litorales y
pertenecen a las familias Alopiidae, Carcharhinidae, Squatinidae, Sphyrnidae y
Triakidae (CONAPESCA — INP, 2004). La pesca de mantas y rayas ha cobrado gran
importancia en la Ultima década especialmente en areas de la costa occidental de la
peninsula de Baja California y en el Golfo de California, las méas representativas en la
produccion regional pertenecen a las familias Myliobatidae, Rhinopteridae,
Dasyatidae y Rajidae (Castillo-Géniz, 2007). La alta diversidad de especies
presentes en la captura, la variabilidad estacional en la abundancia, asi como las
complejas relaciones de produccién, el bajo valor de la carne en comparacion con el
alto valor de las aletas, entre otras, ocasionan un escaso control de las modalidades
de aprovechamiento, bajos estandares de calidad y poco uso integral del producto
(CONAPESCA — INP, 2004).

Las pesquerias demersales en el mundo capturan un importante volumen de
elasmobranquios, ya sea de forma directa o como captura incidental. El registro
mundial de capturas de elasmobranquios se ha ido incrementando sistematicamente
desde 1984 y en el afio 2004 alcanzaron las 810, 000 t (Compagno, 1990, FAO,
2007). Bonfil (1994) estimé que la produccion real de elasmobranquios
probablemente es el doble debido a las capturas incidentales que no son

documentadas oficialmente.

Historicamente, las pesquerias de elasmobranquios mexicanas han carecido de
regulaciones. La captura de tiburones en aguas mexicanas es una actividad
tradicional. Dicha actividad se remonta desde la época de los Aztecas y Olmecas,
guienes fueron capaces de distinguir las diferentes especies (Applegate et al., 1979).
La pesqueria de tiburén es multiespecifica y de naturaleza artesanal (Castillo-Géniz
et al., 1998).
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Diferentes circunstancias han propiciado el desarrollo de la pesqueria en México,
como por ejemplo la extraccion de higado, vitamina A y otros subderivados.
Adicionalmente el creciente valor comercial de las aletas en el mercado internacional
y la demanda de carne como producto de consumo directo (Marquez-Farias, 2002).
En el Océano Pacifico mexicano, Hernandez-Carballo (1971) indic6 que las
actividades de comercializacion de productos de tiburdn iniciaron en el Puerto de La
Paz en 1888, con las primeras exportaciones de aletas de tiburon hacia los Estados
Unidos. A partir de 1939 surgieron exportaciones de higado de tiburén hacia Los
Angeles, California, incrementando las capturas de los mismos en este litoral. Hacia
los afios cincuenta las capturas disminuyeron considerablemente debido al desplome
del mercado del higado. Iniciando la década de los setenta, se modificé el sistema
de acopio de produccién por parte de la entonces Secretaria de Pesca (SEPESCA).
La produccion se reportd como cazon o tiburén. Se les llamoé cazon a todos los
tiburones con tallas inferiores a los 1.5 m, con fines practicos de registro (Marquez-
Farias, 2002). La participacion de dichas cooperativas de produccién pesquera
(sector social) permitieron acelerar el desarrollo de la actividad, reflejandose en un
decidido crecimiento y dando asi lugar, a la pesqueria artesanal de tiburén mas
grande del mundo (INP, 2000).

Como consecuencia del uso de diferentes artes (redes agalleras, redes de enmalles,
cimbras, palangres) y zonas de pesca, la composicion de la captura, ademas de ser
multiespecifica, abarca una gran variedad de tallas y estadios de desarrollo:
organismos recién nacidos, juveniles y adultos, incluso hembras prefiadas con
diferentes estadios embrionarios, la mayoria en estadios avanzados. Las especies
que se capturan pertenecen a los ordenes Carcharhiniformes, Lamniformes y
Orectolobiformes que incluyen a las familias Carcharhinidae, Alopiidae, Lamnidae,
Sphyrnidae, Triakidae y Ginglymostomatidae. Los géneros son: Carcharhinus,
Nasolamia, Galeocerdo, Prionace, Alopias, Isurus, Sphyrna, Mustelus, vy

Ginglymostoma; de las cuales se registran 18 especies (INP, 2000).
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ii). Estado actual de las pesquerias de elasmobranquios en México

Los tiburones constituyen el principal grupo de peces cartilaginosos que se explotan
en aguas de México (Castillo-Géniz et al., 1998) sin embargo en la ultima década la
produccion de tiburones ha ido disminuyendo mientras que las capturas de rayas se
ha incrementando sistematicamente (Castillo-Géniz, 2007). En el caso de los
Rajidos, éstos representan un valioso recurso potencial para México, pero su posible
explotacion comercial no esta exenta de riesgos, debido a que las caracteristicas de
las historias de vida de éstos han demostrado ser vulnerables a intensos y
prolongados periodos de pesca en otras regiones del mundo (Castillo-Géniz, 2007).
Los estudios sobre los efectos de la pesca intensiva en el cambio en la composicion
especifica en las rayas (Dulvy et al., 2000; Dulvy & Reynolds, 2002) han permitido
documentar la correlacion entre el tamafio de las especies y su vulnerabilidad, esto

quizas, debido a su alta mortalidad y a su tardia madurez sexual.

Para el Caribe Mexicano, el tiburén se ha capturado de forma tradicional por algunas
comunidades riberefias. La pesca de tiburén en la Peninsula de Yucatan y la de
cazon en la Laguna de Yalahau se caracteriza por la diversidad de especies
capturadas ya que basicamente se dedica a tiburones neonatos y juveniles de menos
de un afo de edad. Los registros de cazon en la laguna muestran una tendencia
decreciente hasta 1995 (Marquez-Farias, 2002). En la pesqueria artesanal del Golfo
de México (GM) son capturadas alrededor de 40 especies de tiburones. Los
tiburones de importancia comercial, se agrupan principalmente en el orden
Carcharhiniformes, repartidos en tres familias. Las especies mas importantes son:
Rhizoprionodon terraenovae, Carcharhinus acronotus, Squalus cubensis, Sphyrna
tiburo, Carcharhinus limbatus, Sphyrna lewini, Carcharhinus leucas, Carcharhinus
falciformis y Carcharhinus porosus. Las principales especies de rayas que se
capturan comercialmente son: Aetobatus narinari, Rhinoptera bonasus, Dasyatis
americana, Dasyatis centroura, Torpedo nobiliana, Narcine brasiliensis, Rhinobatus
lentiginosus y Rhinobatus leucorhychus (CONAPESCA-INP, 2004).
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Para el Pacifico mexicano, especificamente en la pesqueria artesanal del Golfo de
California (GDC), son capturadas 30 especies de tiburones repartidas en 12 familias.
Las especies de tibur6n de mayor abundancia en las capturas pertenecen al orden
Carcharhiniformes.  En Sonora, en la porcidon norte del GDC, se registra
aproximadamente el 30% de la produccion total de rayas del Pacifico mexicano. Las
especies principales son: Rhizoprionodon longurio, Mustelus lunulatus, M.
californicus, M. henlei, Sphyrna lewini, S. zygaena, Squatina californica,
Heterodontus spp. (CONAPESCA-INP, 2004; Marquez-Farias, 2001; Hueter et al.,
2002). En la parte central del GDC las capturas son representadas por: Carcharhinus
falciformis, Alopias pelagicus, S. lewini, S. zygaena (Marquez-Farias, 2001). En la
region sur del GDC, las principales especies son: S. lewini y R. longurio en Sinaloa;
C. falciformis y S. zygaena en Nayarit (CONAPESCA-INP, 2004). Asi mismo para la
pesqueria de rayas, en el GDC se capturan 24 especies de rayas agrupadas en 9
familias; las mas importantes son: Rhinobatos productus, Dasyatis brevis, Rhinoptera
steindachneri, Gymnura marmorata y Narcine entemedor (Marquez-Farias &
Gonzalez-Corona, 2000; Marquez-Farias, 2002; Hueter et al. 2002). Bizzarro et al.
(2007), indicaron que las poblaciones de elasmobranquios en el Golfo de California
han sufrido probablemente declinaciones poblacionales y cambios en la estructura de
tallas dado el prolongado periodo de pesca no regulada, que abarca varias décadas
de afos, confirmando que la pesca artesanal en el GDC es importante y capaz de
causar colapsos localizados o incluso que abarquen todo el Golfo, en las poblaciones

de tiburones y rayas (Castillo-Géniz, 2007).

De acuerdo a la CONAPESCA —INP (2004), las especies que se registran en la
region del Golfo de Tehuantepec son 23 agrupadas en 6 familias. En el litoral del
estado de Oaxaca estan registrados para la captura de tiburén alrededor de 160
embarcaciones menores (construidas de fibra de vidrio y que van de los 6 a 12 m de
eslora), distribuidos en los diferentes campos pesqueros o zonas de desembarque en
el estado; 26 sociedades cooperativas y 11 permisionarios fisicos son los
encargados de manejar el total de embarcaciones antes mencionado. La zona de
donde se encuentra la Bahia de Chipehua se encuentra el 23.1% del total de
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embarcaciones dedicados a la captura de tiburén con 37, perteneciente a 9
sociedades cooperativas y 7 permisionarios fisicos, distribuidos en 14 campos
pesqueros o0 zonas de desembarque. Durante el periodo de septiembre de 2004 a
junio de 2006, se registr6 un total de 1233 tiburones representados por nueve
especies: Sphyrna lewini (64%), Rhizoprionodon longurio (19%), Carcharhinus
falciformis (18%), Nasolamia velox (7%), Carcharhinus limbatus (6%), y Carcharhinus
leucas, Carcharhinus obscurus, Alopias pelagicus y Galeocerdo cuvier (1%), siendo
S. lewini la especie mas representativa y mas abundante de la captura, y por lo tanto
la que soporta la pesqueria para esta zona del Golfo de Tehuantepec (Fig. 1)

(Bejarano-Alvarez, 2007).
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Figura 1. Composicion especifica de tiburén en las capturas de Chipehua, Oaxaca
(Bejarano-Alvarez, 2007).

iii). Pesqueria de elasmobranquios en el Golfo de California.

El Golfo de California se caracteriza por ser una zona de transicion de zonas
geograficas y condiciones hidrodinamicas singulares. Debido al amplio intervalo de
temperatura en el GDC asi como factores bidticos y abidticos, tanto especies de
aguas templadas como tropicales son encontrados en el area y la diversidad es
sustancialmente alta. Existen por lo menos 54 especies de tiburones y rayas
(elasmobranquios) en el GDC. Esto representa cerca del 7% de un total mundial de
800 especies de tiburones y rayas (CONAPESCA-INP, 2004). Dada la diversidad de
tiburones que habitan en aguas del Pacifico de México, la composicion especifica de
las capturas varia segun la region y estacion del afio. Algunas especies de gran
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tamafio migran hacia aguas someras con fines de alumbramiento. Las especies
pequefias (cazones) también realizan marcadas migraciones masivas con los
mismos propasitos y también por la busca de alimento. La migracion de los cazones
esta muy asociada a la abundancia de calamar, sardina, macarela y otras especies

de abundancia estacional en el Golfo de California (INP, 2000, Castro, 1983).

Las especies que penetran y habitan el GDC van desde especies gigantes filtradoras
tropicales como la manta diablo y el tibur6n ballena; hasta depredadores tope de
aguas templadas como el tiburén blanco, el tiburbn mako, asi como un numero
importante de rayas tropicales. Algunas otras especies como los tiburones matrtillos y
el tiburén zorro tienen una distribucion muy extensa siendo raros en otras partes y
muy comunes en el GDC (INP, 2000).

Se desconoce la distribucion y el tiempo de residencia de las especies en las areas
de crianza. Otras especies son de habitos mas residentes, como es el caso de los
géneros Heterodontus spp., y el tiburén angelito, Squatina californica. Estas especies
son de habitos mas bentdnicos y sus migraciones son de aguas profundas a aguas

someras, dependiendo de la estacion del afio.

iv). Estado de conservacion de elasmobranquios

La pesca afecta a muchas especies de elasmobranquios en todo el mundo. A escala
de especie, la pesca puede alterar la estructura de tallas y pardmetros poblacionales,
asi como las interacciones troficas, causando reemplazo de especies y cambios en la
composicion de las comunidades. Para disefar estrategias de gestion adecuadas se
requiere de mayor conocimiento bioldgico de las especies (Garcia-Nufiez, 2008). En
anos recientes se han puesto en marcha iniciativas internacionales importantes para
la conservacion y gestion de tiburones debido principalmente a la demanda y el valor
en el mercado de productos derivados del tiburén, incrementandose la
concientizacién sobre la vulnerabilidad de éstos a la sobreexplotacion y presion de

pesca.
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Es asi como diversas instituciones han reconocido mediante acuerdos multilaterales
la necesidad de conservar a los tiburones y rayas. Una de estas organizaciones es
la UICN, Unién Internacional para la Conservacion de la Naturaleza, cuyo objetivo es
influir y ayudar a conservar la integridad y diversidad de la naturaleza y asegurar que
todo uso de los recursos naturales sea equitativo y ecolégicamente sostenible (UICN,
2007). De acuerdo a un primer estudio para determinar el estado global de
conservacion de 64 especies de tiburones y rayas oceénicos (pelagicos), revela que
el 32% estan amenazadas de extincion, principalmente a causa de la sobrepesca. El
porcentaje de especies de tiburones oceanicos amenazados por extincion es mas
elevado entre los tiburones que se capturan en pesquerias de alta mar (52%) que el

del grupo en su conjunto (UICN, 2007).

Asi mismo existe el Plan de Accion Internacional para la Conservacion y Manejo de
los Tiburones, Rayas y Especies Afines (PAl), cuyo objetivo es asegurar la
ordenacion, aprovechamiento sostenible y conservacion a largo plazo de estos
recursos (CONAPESCA-INP, 2004). Existen otras organizaciones internacionales de
pesca que realizan esfuerzos para mejorar la gestion de los stocks pesqueros. Es
asi como CONVEMAR (Convenciéon de las Naciones Unidas sobre el Derecho del
Mar) promueve la cooperacion internacional en especies oceénicas de tiburones
como Hexanchus griseus, el tiburon peregrino Cetorhinus maximus, la familia
Alopiidae (tiburones zorro), el tiburén ballena Rhincodon typus, la familia
Carcharhinidae, Sphyrnidae (cornudas o tiburones martillo) y la familia Lamnidae; en
total se incluyen 43 especies (Garcia-Nufiez, 2008). La FAO ha dado varios pasos
en apoyo y la aplicacion del PAI-Tiburones (FAO, 2000) y un manual de técnicas

para la gestion de pesquerias de elasmobranquios.

En 2009, se someti6 una propuesta ante SEMARNAT y CONABIO, encabezada por
el gobierno de Baja California Sur, por el senador Luis Coppola Joffroy, presidente de
la Comision de Turismo, donde se considerd que el tiburén martillo Sphyrna lewini
fuera incluido en el apéndice Il de la Convencion sobre el Comercio Internacional de

Especies Amenazadas de Fauna y Flora Silvestre (CITES), que se celebr6é en enero
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de 2010. La propuesta expuso la problematica a la que esta sometida la especie,
haciendo énfasis en la disminucién considerable de sus poblaciones y el fuerte
comercio internacional al que esta sujeto. En el Apéndice Il figuran especies que no
estan necesariamente amenazadas de extincion, pero que pueden estarlo a menos
gue el comercio esta estrechamente controlado. Sin embargo CITES no regula las
pesquerias, ni el comercio interno de lo paises, tampoco es una lista roja como
UICN, es una convencién para regular el comercio de organismos y su productos
entre los paises miembros. La propuesta tuvo énfasis en México, sin embargo, este
mismo ejercicio de cabildeo participaron otros paises como Costa Rica, Espafa y
Estados Unidos. Desafortunadamente no se logré que el tiburén martillo fuera
incluido en esta lista, obteniendo votos en contra por parte de México, pais que lo
propuso. Actualmente, el tiburon blanco C. carcharias, el ballena, R. typus y el
peregrino, C. maximus son los Unicos elasmobranquios incluidos en este apéndice
(CITES, 2009).

Es importante iniciar este tipo de propuestas para conservar a las diferentes especies
de elasmobranquios, ya que si es posible realizar acciones importantes para su
proteccion. Un ejemplo a seguir y que es muy gratificante, es el que logré Espafia.
Este, es el pais que mas tiburones captura de la Union Europea y se encuentra
dentro de los cinco primeros paises que mas elasmobranquios pesca a nivel mundial.
Sin embargo, Espafia se ha convertido en la primera nacion del mundo que prohibe
la captura de los tiburones martillo y zorro, ya que son los grupos de especies de
tiburones que mayor vulnerabilidad presentan (Bartoli, 2009). Esta prohibicion se ha
convertido en un hito de la conservacion y entro en vigor a partir del 1 de enero de
2010. La veda prohibe a los buques pesqueros espafioles la captura, transbordo,
desembarque y comercializacién de los tiburones de la familia Sphyrnidae (géneros
Sphyrna y Eusphyra) y de la familia Alopiidae (género Gnico Alopias) en todos los
caladeros que realicen su actividad, incluyendo las aguas jurisdiccionales de terceros
paises con los que existe acuerdo de pesca firmado por la Union Europea. Asi

mismo, en caso de que se produzca la captura incidental de estos tiburones, los
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buques deberan liberarlos vivos cuando lleguen al costado del barco con vida o se

encuentren dentro del copo de la red de pesca.

Esta labor que ha hecho Espafia, se trata de un importante paso en la conservacion.
En México, se logré un acuerdo en Junio de 2011 para aplicar la veda para las
especies de tiburdn en litorales de México. Esta es la primera ocasién donde es
establecera una veda como medida de conservacion de los tiburones, mediante la
prohibicién de pesca durante el periodo reproductivo de las principales especies
capturadas. De esta forma, se acrodd que la veda tenga aplicacion en las aguas de
jurisdiccién federal en ambos litorales. Los tiburones martillos y los zorros son
especies que se encuentran en peligro en el mundo y, como la mayoria de los
tiburones, crecen muy lentamente, tienen una madurez sexual tardia y una tasa
reproductiva baja; caracteristica que les sitia ante un riesgo de sobrepesca
significativo, ya que sus poblaciones no pueden recuperarse al mismo ritmo al que

son explotadas.
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