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CAPÍTULO I. INTRODUCCIÓN GENERAL 
 

 

El cambio climático global es un fenómeno que afecta la biodiversidad del planeta y algunos 

grupos biológicos han sido especialmente vulnerables a sus efectos (March et al. 2009). Se 

ha descrito que este fenómeno afecta el desarrollo, fisiología y comportamiento de las 

especies durante las fases de crecimiento, reproducción y migración; asimismo, con el 

cambio climático las especies tienden a modificar sus áreas de distribución (Lorente et al. 

2004). Actualmente, aunque no hay datos disponibles para todos los taxa, se ha 

documentado que algunas especies de peces presentan registros de presencia fuera de sus 

sitios históricos de distribución (Perry et al. 2005). 

 

El modelado de nicho ecológico proporciona una aproximación de los factores ambientales 

más importantes que intervienen en la distribución de las especies (López-Sandoval et al. 

b2015). En México existen estudios de modelación de nichos que proyectan distribuciones 

potenciales basadas en los nichos ecológicos (Austin 2002), incluyendo algunas especies 

amenazadas o en peligro de extinción (Gama et al. 2017, Cordier et al.2020), así como 

estudios de modelación que describen sitios o regiones que podrían ser idóneos para las 

especies bajo nuevas condiciones climáticas (March et al. 2009, Heikkinen et al. 2007).  

 

Durante la última década ha aumentado la preocupación por el estado de conservación de 

los eslasmobranquios (Vignaud et al. 2013, Sellas et al. 2015) ya que sus poblaciones están 

declinando en muchas partes del mundo (Dulvy et al. 2014). Uno de los requisitos para 

generar planes de conservación efectivos es conocer la distribución de las especies 

(Londoño-Murcia y Sánchez-Cordero 201). Sin embargo, una limitante a esta necesidad de 

conservación es que no existe información detallada sobre la mayoría de las especies 

móviles (Cárdenas-Palomo et al. 2015). Para los tiburones, a nivel mundial y nacional, 

existen diversos estudios sobre su distribución, variación espacio temporal y uso de hábitat 

en ambientes costeros (Cárdenas-Palomo et al. 2010, Mejía-Falla et al. 2014); sin embargo, 

los estudios que describen mapas de distribución obtenidos mediante técnicas de 

modelación de nichos ecológicos son muy escasos. Asimismo, los efectos del cambio 

climático en los elasmobranquios son poco conocidos en comparación con la información 

que se tiene para los peces teleósteos (Graham y Harrod 2009, Melo-Merino et al. 2020). 
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El estudio de los tiburones debe ser prioritario debido a que presentan una gran movilidad y 

una distribución amplia (Vignaud et al. 2013). Estas especies suelen presentarse en la 

cúspide de las cadenas tróficas por lo que participan en la definición de la estructura y 

función de los ecosistemas pelágicos y costeros. Además, son una vía para la trasferencia 

de energía entre distintos hábitats y ecosistemas a través de sus movimientos y migraciones 

(Dulvy et al. 2017). Actualmente, las especies de tiburones están catalogadas en algún 

estatus de vulnerabilidad, en peligro o en peligro crítico (Kibria et al. 2017); asimismo, el 

cambio climático es uno de los fenómenos que los ha impactado negativamente debido a sus 

bajas tasas de evolución y baja plasticidad fenotípica (Rosa et al. 2014).  

 

Dada la importancia ecológica de los tiburones, su vulnerabilidad y la incertidumbre sobre los 

efectos del cambio climático en ellas, esta tesis se ha diseñado para aportar información 

sobre una de las familias de tiburones mayormente explotadas a nivel mundial a partir de 

modelos correlativos con el objetivo de identificar su distribución potencial con base en las 

principales variables que conforman su nicho ecológico. Elaborar una cartografía predictiva 

de las zonas con mayor riqueza de especies en el país. Conocer el posible cambio de su 

distribución obteniendo áreas de ganancia, pérdida y mantenimiento de área favorable en 

distintos escenarios futuros (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5) de cambio climático. 

Contar con esta información es importante para comprender la dinámica y distribución de 

estas especies en un entorno climático cambiante y responde a la necesidad de contar con 

información para posteriormente crear planes de conservación y estrategias de manejo ante 

el cambio climático (Cianfrani et al. 2011, Lauria et al. 2015, Küpper et al. 2018). 

 

Marco teórico  

 

Conceptos teóricos en la modelación de nichos ecológicos 

 

El nicho ecológico de una especie ha sido definido de varias maneras por diferentes autores: 

Grinnell (1917) describe el nicho ecológico como la multitud de requerimientos ambientales 

(microhábitat, factores abióticos, recursos y depredadores) necesarios para el desempeño de 

una especie. Elton (1927) lo describe como el rol que una especie ocupa en la comunidad, 

principalmente por su nivel trófico. Finalmente, Hutchinson (1957) integró estos conceptos y 

definió al nicho ecológico como el hipervolumen o espacio multidimensional en el cual se 

encuentran las variables ambientales favorables para que una especie y sus poblaciones 
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puedan sobrevivir con una tasa de crecimiento positivo y sin necesidad de inmigración 

(Peterson et al. 2011). Este último autor considera que el nicho es un atributo de la especie y 

no del ambiente, es decir, las especies son las que tienen ciertas limitantes fisiológicas o 

tolerancias al ambiente. De esta manera, el espacio ambiental n-dimensional en el que la 

especie se desarrolla (nicho ecológico) corresponde y puede ser referido a un espacio 

geográfico (distribución) donde tales condiciones ambientales ocurren (Anderson y Martínez 

2004, Hampe 2004, Guisan y Thuiller 2005, Phillips et al. 2006, Barve et al. 2011). Por otra 

parte, las áreas de distribución de las especies son el resultado de la influencia de un 

conjunto de factores bióticos (interacciones con otras especies, i.e: competencia, 

depredación), abióticos (tolerancias climáticas y ambientales) y de movilidad (capacidad de 

dispersión) (Soberón 2007, Soberón y Nakamura 2009). 

 

La modelación de nichos ecológicos (ENM, por las siglas en inglés de Ecological Niche 

Modelling) y la modelación de áreas de distribución (SDM, por las siglas en inglés de 

Species Distribution Modelling), son de los métodos más adecuados y utilizados actualmente 

para estimar la distribución real y potencial de las especies (Guisan y Thuiller 2005). Si bien 

estos dos términos están relacionados, ambos métodos tienen topologías diferentes, no son 

equivalentes y percibirlos como tal lleva a confusión y problemas de interpretación de 

resultados (Peterson y Soberón 2012).  

 

Para diferenciar ambos términos se debe tomar en cuenta la “hipótesis de dualidad de 

Hutchinson” sobre la correspondencia entre el espacio geográfico (espacio G) y el espacio 

ambiental (espacio E); cada espacio en “G” corresponde a cada punto de una retícula 

geográfica, con una proyección específica sobre una región de interés; por otra parte, el 

espacio ambiental “E” es abstracto y multidimensional (Soberón et al. 2017). Entre estos dos 

espacios se establece una relación 1:1; sin embargo, aunque cada punto del espacio “G” 

corresponde a un único punto del espacio “E”, lo contrario no siempre se cumple ya que 

puede haber más de una región del planeta con valores de las variables iguales o similares, 

es decir que puntos muy lejanos en el espacio geográfico pueden ser muy similares en el 

espacio ambiental y que puntos muy cercanos en el espacio geográfico pueden ser muy 

diferentes en el ambiental (Peterson y Soberón 2012, Soberón et al. 2017).  
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En este sentido, el espacio ambiental representaría el nicho y el espacio geográfico podría 

entenderse como las áreas de distribución (Soberón et al. 2017). Peterson et al. (2011) 

propusieron que el nicho de una especie puede entenderse en el espacio ambiental y en el 

espacio geográfico. Asimismo, para representarlo gráficamente y al mismo tiempo explicar la 

dualidad de Hutchinson, así como el conjunto de factores que determinan el nicho y 

distribución de las especies, los autores proponen el diagrama BAM. En este diagrama, “A” 

representa el conjunto de condiciones ambientales (scenopoéticas) favorables para la 

especie dentro de un territorio. Las interacciones bióticas favorables están simbolizadas por 

“B” y las regiones geográficas que han sido accesibles para las especies en un período de 

tiempo dado (teniendo en cuenta el movimiento de los individuos) se representan con “M” 

(Fig. 1) (Soberón y Peterson 2006, Barve et al. 2011, Soberón et al. 2017). 

 
Figura 1 Diagrama BAM. (A) Variables escenopoéticas, (B) variables bióticas, (M) área 
accesible, (GO) área ocupada de distribución de la especie y (Gi) área invadible en el espacio 
G. (NF) nicho fundamental y (NR) nicho realizado, correspondiente al espacio E. Los puntos 
negros representan poblaciones fuente y los círculos abiertos poblaciones sumidero. 
Tomado de Soberón et al. 2017 
 

En este diagrama, el espacio “G” está definido por las características del diagrama BAM y 

tendría su equivalente en el espacio “E” (Tabla I). Por ejemplo, “A” es el área que representa 

las condiciones abióticas adecuadas para la especie y constituye el nicho fundamental (NF) 

que corresponde al intervalo de las tolerancias fisiológicas a múltiples variables en el cual las 

poblaciones pueden tener tasas de crecimiento positivas.  

 

Aunque más específicamente es el nicho fundamental existente (N*F) o el conjunto de 

variables climáticas que existen en una región dada y en un periodo dado que coincide con 



 
 

5 
 

los requerimientos fisiológicos de la especie y que pueden presentarse en áreas 

potencialmente invadibles (Gi) por la especie. Mientras que el nicho realizado (NR) es un 

subconjunto de “E” en el área ocupada (Go) por las especies (Soberón y Peterson 2011). La 

distribución potencial está representada por la intersección de Go y Gi (GP= Go ∩ Gi) y se 

define como aquellas áreas con condiciones ambientales idóneas para que una especie esté 

presente (Jiménez-Valverde et al. 2008). 
 

El modelo de nicho ecológico (ENM) corresponde a modelar objetos en el espacio “E” 

(ambiental) mediante algoritmos correlativos donde se combinan las presencias y las capas 

ambientales para generar un objeto que posteriormente es proyectado al espacio “G” 

(geográfico), como consecuencia de la dualidad de Hutchinson y se refiere a modelar las 

condiciones ambientales que se aproximan a nicho fundamental existente o a nicho realizado 

dependiendo del algoritmo (Peterson et al. 2011). Por otra parte, el modelo de distribución de 

especies (SDM) se refiere a modelar objetos en el espacio “G” o áreas ocupadas (GO) si se 

cuenta con información de “B” y “M” y también se puede considerar modelar áreas 

potenciales (A o Gi) si no se utilizan los efectos de “B” y “M” (Peterson et al. 2011, Soberón et 

al. 2017). 

 

Tabla I Relaciones entre nichos y áreas. Tomado de Soberón et al. 2017. 

Espacio G   Espacio E     
A (área potencial)   N*F (nicho funfamental existente)    
Go (área ocupada)   NR (nicho realizado)    
Gi (área invadible)   Nicho realizado acotado por movimientos  

Observaciones 
 Modelo de nicho.  

Probablemente intermedio entre N*F y NR 
 

Desarrollo de los modelos de nicho  

 

A partir de la década de los años setenta se comenzaron a desarrollar los primeros modelos 

teóricos en los cuales se buscaba definir el nicho ecológico y relacionarlo con la distribución 

de las especies. Durante la década de los años ochenta se generaron las primeras 

aproximaciones con carácter predictivo a distintos niveles de organización (especies, 

comunidades) (Pliscoff y Fuentes-Castillo 2011). Posteriormente con el inicio del uso de los 

sistemas de información geográfica (SIG) se obtuvo una mayor capacidad de manejo de 

grandes bases de datos y nuevas herramientas para proyectar en el espacio geográfico los 
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modelos de nicho (Pliscoff y Fuentes-Castillo 2011). Durante los últimos años se han 

desarrollado conceptos, aproximaciones estadísticas y programas computacionales que 

permiten la utilización de nuevas técnicas de modelización más complejas (Mateo et al. 

2010, Peterson et al. 2011, Muscarella et al. 2014, Cobos et al. 2019).  

 

Dentro de las diferentes técnicas de modelado de nicho y distribución de especies se 

encuentran las relacionadas a modelos estadísticos de regresiones, métodos de 

clasificación, métodos basados en algoritmos específicos, entre otras. Por citar algunas 

técnicas, están los modelos lineales generalizados (GLM por las siglas en inglés de 

Generalized Lineal Model) (Martin et al. 2012), modelos lineales generalizados mixtos 

(GLMM por las siglas en inglés de Generalized Mixed Additive Model) (Ward-Paige et al. 

2015), modelos aditivos generalizados (GAM por las siglas en inglés de Generalized Additive 

Model) (Lauria et al. 2015), el algoritmo genético basado en reglas (GARP por las siglas en 

inglés de Genetic Algorithm for Rule‐set Prediction) (Castillo-Torres et al. 2017), el algoritmo 

de Máxima Entropía (MaxEnt) (Feitosa et al. 2020), BIOCLIM (Booth et al. 2014).  

 

El uso de algoritmos específicos para generar modelos de distribución está en plena 

expansión (Varela et al. 2014) y son ampliamente utilizados en trabajos de modelado de 

nicho de especies por la facilidad de su aplicación y la rapidez con que se pueden obtener 

resultados (Phillips et al. 2006). En este contexto, el programa MaxEnt correlaciona las 

variables ambientales para obtener las distribuciones geográficas potenciales asociadas a la 

presencia de las especies, se basa en un algoritmo correlativo derivado de la teoría de 

máxima entropía (la distribución más cercana a lo uniforme) y logra resultados robustos en 

términos de la proyección espacial de la distribución, especialmente cuando se cuenta con 

pocos datos de presencias (Elith et al. 2010, Peterson et al. 2011, Tyberghein et al. 2012, 

Peterson et al. 2015). 

 

A pesar de que el estudio de la distribución de especies mediante el modelado de nicho 

ecológico se ha convertido actualmente en una actividad importante para los estudios 

ecológicos ( Soberón y Nakamura 2009) y su uso ha aumentado de manera exponencial en 

especies terrestres, la modelación de los ámbitos de distribución y modelos de nicho de 

especies marino-costeras son aún incipientes en algunos grupos de especies y aún 

continúan desarrollándose (Ibarra-Montoya et al. 2012, Tyberghein et al. 2012, Varela et al. 

2014, do Amaral et al. 2015). Recientemente Melo-Merino et al. (2020) realizaron una 
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recopilación y evaluación de estudios que utilizan modelos de nicho en el ambiente marino y 

mencionan que ha aumentado sonsiderablemente; de los 328 estudios que analizaron la 

mayoría (48%) se han realizado en el Océano Atlantico Norte, el 64% se basan en enfoques 

correlativos y se han utilizado para responder preguntas ecológicas o biogeográficas, 

mayormente en especies de peces (23%).  

 

Descripción general de los tiburones carcarínidos  

 

Los tiburones carcarínidos pertenecen a la clase Chondrichthyes que incluye a los peces con 

esqueleto de cartílago. Se clasifican dentro de la subclase Elasmobranchii o 

elasmobranquios (tiburones y rayas) en el orden Carcharhiniformes, el cual se divide en ocho 

familias (Compagno et al. 1995). La familia Carcharhinidae es una de las más diversas e 

incluye al menos 50 especies divididas en 12 géneros (Compagno et al. 1995, Camhi et al. 

2008, Castro 2011, Weigmann 2016). Las especies de esta familia son comúnmente 

llamados tiburones grises, cazones, tollos o tiburones “réquiem”. Los tiburones de esta 

familia están ampliamente distribuidos a nivel mundial y son importantes por la abundancia y 

biomasa de sus poblaciones (Compagno et al.1995, Compagno et al. 2005). 

 

De todas las especies de tiburones carcarínidos, en las costas de México se presentan 25 

especies que corresponden a seis géneros: Carcharhinus, Galeocerdo, Nasolamia, 

Negaprion, Rhizoprionodon y Triaenodon (Del Moral-Flores et al. 2015). Estas especies 

habitan en todos los ambientes marinos y pueden encontrarse en aguas someras o 

profundas y son de hábitat bentónico, pelágico, costero y oceánico (Compagno et al.1995) 

(Tabla II). Por ejemplo, algunas especies pueden encontrarse en arrecifes coralinos como el 

tiburón hocico negro (Carcharhinus acronotus), el tiburón puntas negras (C. limbatus) y el 

tiburón arrecifal (C. perezi). Otras especies se encuentran en las plataformas de las islas 

oceánicas como el tiburón narizón (C. altimus) e incluso se presentan en estuarios, lagunas 

de agua dulce y ríos como el tiburón toro (C. leucas) (Werry et al. 2011) (Tabla II). Algunas 

otras especies son típicamente oceánicas como el tiburón puntas blancas (C. longimanus) 

(Domingo et al. 2007, Bonfil et al. 2008) y el tiburón azul (Prionace glauca) que tiene también 

el intervalo de distribución más amplio de todos los elasmobranquios, presentándose en 

todos los océanos en la zona epipelágica y litoral de aguas subtropicales, tropicales y 

templadas, (Tabla II) (Compagno et al. 1995, Camhi et al. 2008, Vandeperre et al. 2014).  

  



 
 

8 
 

Tabla II Lista de las especies de estudio y distribución conocida. Presencia en México [(A) 

Océano Atlántico y (P) Océano Pacífico]. Tipo de ambiente [Tropical (T) y subtropical (S)]. 

Tipo de salinidad tolerable [M (marino), S (salobre) A (agua dulce)]. Tipo de hábitat [C 

(costero), O (oceánico), S-O (semi oceánico), P (pelágico), B-P (bentopelágico), D 

(demersal), A-R (asociado a arrecife). Categoría de conservación de la IUCN [(VU) 

vulnerable, (NT) casi amenazado, (LC) preocupación menor, (DD) datos insuficientes]. 

Especie Nombre común Distribución 
conocida 

Presencia 
en México Ambiente Salinidad 

tolerable Hábitat IUCN 

Carcharhinus acronotus 
Tiburón hocico 

negro, cazón limón 
Atlántico 

oeste A S M O, C NT 

Carcharhinus albimarginatus 
Tiburón aletas 

blancas Indo Pacífico P T M O, C, P, A-
R NT 

Carcharhinus altimus 
Tiburón colorado, 
narizón, baboso Cosmopolita A-P S M O, C, A-R DD 

Carcharhinus brachyurus 
Tiburón cobrizo, 

café 

Atlántico, 
Mediterráneo 

y Pacifico 
A-P S S C, A-R NT 

Carcharhinus brevipinna 
Tiburón curro, 

picudo, 

Atlántico, Indo 
Pacífico y 

Mediterráneo 
A S M C, A-R NT 

Carcharhinus cerdale 
Tiburón cola 

pequeña Pacífico este P T M C, D NE 

Carcharhinus falciformis 
Tiburón piloto, 

sedoso, jaquetón Circumtropical A-P S M O, C, P, A-
R NT 

Carcharhinus galapagensis 
Tiburón de 

Galápagos, aletón Circumtropical P T M O, C, B-P, 
A-R NT 

Carcharhinus isodon 
Tiburón de dientes 

lisos Atlántico A S M C, D LC 

Carcharhinus leucas 
Tiburón toro, 
chato, xmoa Cosmopolita A-P S M, S, A O, C, D, A-

R NT 

Carcharhinus limbatus 
Puntas negras, 
tiburón volador Cosmopolita A-P S M, S O, C, P, A-

R NT 

Carcharhinus longimanus 
Tiburón puntas 

blancas u oceánico Cosmopolita A-P S M O, P VU 

Carcharhinus obscurus 
Tiburón prieto, 

obscuro, 
tabasqueño 

Cosmopolita A-P S M, S C, P, A-R VU 

Carcharhinus perezi Tiburón de arrecife Atlántico 
oeste A S M O, C, A-R NT 

Carcharhinus plumbeus 
Tiburón aleta de 
cartón, aletón, 

Atlántico, Indo 
Pacífico y 

Mediterráneo 
A S M, S S-O, C, B-

P VU 

Carcharhinus porosus 
Tiburón poroso, 

cuero duro 
Atlántico 

oeste A S M, S C, D DD 

Carcharhinus signatus 
Tiburón ojo verde, 

nocturno Atlántico A S M S-O, C, B-
P VU 

Galeocerdo cuvier 
Tiburón tigre, 

rayado Cosmopolita A-P S M, S C, B-P, A-
R NT 

Nasolamia velox Tiburón coyotito, 
coyote, Pacífico este P T M C, D DD 

Negaprion brevirostris 
Tiburón limón, t. 

amarillo 
Atlántico y 

Pacífico este A-P S M, S O, C, A-R NT 

Prionace glauca 
Tiburón azul, 

tintorera, aguado Cosmopolita A-P S M, S O, P NT 

Rhizoprionodon longurio 
Cazón picudo del 
pacífico, birronche Pacífico este P S M O, C, B-P DD 

Rhizoprionodon porosus 
Cazón, cazón 

antillano 
Atlántico 

oeste A T M, S, A C, A-R LC 

Rhizoprionodon terraenovae 
Cazón de ley, caña 

hueca 
Atlántico 

oeste A S M, S C, D LC 

Triaenodon obesus 
Tiburón trompa 

corta 

Indo Pacífico 
y Pacífico 

Este 
P T M O, C, A-R NT 
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Los tiburones carcarínidos se caracterizan por presentar tasas reproductivas bajas, las 

cuales son generalmente anuales. Requieren de un largo periodo de tiempo para alcanzar la 

madurez sexual, en la mayoría de especies se alcanza en un intervalo de 7 a 10 años para 

los machos y entre 8 a 12 para las hembras dependiendo de la especie, con excepciones 

como el tiburón limón (Negaprion brevirostris) que alcanza su madurez sexual hasta los 24 

años (Castro 1993, D´Alberto et al. 2017). Las especies del género Rhizoprionodon, por 

ejemplo, maduran sexualmente a una edad relativamente temprana de 2.4 años en promedio 

(Corro-Espinoza et al. 2011). Presentan largos períodos de gestación que van desde los seis 

meses hasta los dos años dependiendo de la especie (Pratt y Casey 1990, Cortés 2000). La 

mayoría de las especies tienen un tamaño ente 1 y 3 metros de longitud; la especie más 

grande de la familia Carcharhinidae es el tiburón tigre (Galeocerdo cuvier) que mide 

alrededor de 4 metros (Holland et al. 1999). Todas las especies de esta familia son vivíparas 

con saco vitelino y placenta, excepto el tiburón tigre que es vivíparo aplacentado (Hoyos-

Padilla 2003, Galván-Tirado 2013); tienen camadas desde uno o dos individuos hasta 135 

(Robertson y Allen 2008). Son especies que presentan mayor actividad durante la noche o 

en periodos crepusculares con fines de alimentación (Platell et al. 2001). La mayoría de los 

tiburones carcarínidos son depredadores voraces, aunque las especies de tamaño regular 

tienden a ser especies selectivas de presas y las especies más grandes como el tiburón tigre 

son omnívoros. Se alimentan principalmente de peces óseos, rayas, calamares, pulpos, 

cangrejos, langostas y camarones, aunque también pueden llegar a alimentarse de aves 

marinas, tortugas, culebras de mar, gasterópodos, bivalvos, mamíferos marinos y de otros 

tiburones (Júnior et al. 2009, Simpfendorfer 2009, Watson et al. 2009, Tavares et al. 2012, 

Tovar-Ávila y Castillo-Géniz 2016, Flores-Martínez et al. 2017).  

 

Pesquería de tiburones carcarínidos en México y estatus de conservación  

 

Al ser especies con una distribución global, los tiburones han sido explotados como especie 

objetivo y como pesca incidental (Cruz et al. 2010). Durante los años ochenta los tiburones 

se convirtieron en un recurso versátil y esencial para los pescadores rivereños y flotas de 

altura a causa de la declinación mundial generalizada de los recursos tradicionales (Tovar-

Ávila y Castillo-Géniz 2016). Actualmente, su pesquería a escala mundial es una actividad 

cada vez mayor debido al aumento de su valor económico, resultado a su vez de la creciente 

demanda de sus productos; sin embargo, el valor total de la pesquería de estas especies es 

bajo con relación a otras pesquerías comerciales (García-Núñez 2008, INAPESCA 2014).  
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Históricamente, México ha sido uno de los principales países donde se explota el recurso 

“tiburón” (que incluye tiburones y rayas) a nivel mundial (Musick y Musick 2011). Actualmente 

sus pesquerías representan una importante actividad económica, alimentaria y social que 

genera empleos directos en su fase de captura, manejo, proceso primario de la producción, 

distribución y comercialización de productos y subproductos (carne, piel, aceite de hígado, 

cartílago, mandíbulas, dientes y aletas principalmente) (INAPESCA 2014, Davidson, et al. 

2016, SAGARPA 2015). De acuerdo con el anuario estadístico de acuicultura y pesca del 

2017, la captura total de tiburón en México fue de 39,373 toneladas y ocupó el lugar número 

10 entre las pesquerías por volumen de captura con una derrama aproximada de $454,258 

MXN, lo cual generó una gran cantidad de empleos durante toda la cadena de 

comercialización (CONAPESCA 2017).  

 

En ambos litorales del país las pesquerías de tiburones carcarínidos más representativas 

son las artesanales y multiespecíficas, aunque la pesca industrial de mediana altura produce 

los mayores volúmenes de captura (CONAPESCA-IPN 2004; Godínez-Padilla y Castillo-

Geniz 2016). Además de su aprovechamiento en las pesquerías industriales, artesanales y 

tradicionales, recientemente algunos tiburones carcarínidos son considerados también como 

una atracción en actividades acuáticas recreativas y deportivas (Camhi et al. 2008, Dell´Apa 

et al. 2012, Nicholas K Dulvy et al. 2014, Lauria et al. 2015, Navia y Mejía-falla 2016, Pires et 

al. 2016).  

 

Específicamente en el Pacífico mexicano, la pesquería de tiburones es una de las más 

importantes y se realiza en las tres flotas pesqueras (de altura, mediana altura y 

embarcaciones menores) tanto en aguas costeras como oceánicas dentro de la zona 

económica exclusiva (Cruz et al. 2010). Se capturan aproximadamente 32 especies de 

tiburones, principalmente de las familias Carcharhinidae, Sphyrnidae, Alopiidae, Triakidae, 

Lamnidae y Ginglymnostomatidae (Soriano-Velásquez et al. 2006, Castellanos-Betancourt 

2013). Las especies mayormente capturadas desde el golfo de California hasta la región sur 

del Pacífico mexicano son tiburones carcarínidos como: tiburón puntas negras (C. limbatus), 

tiburón toro (C. leucas), tiburón piloto (C. falciformis), tiburón poroso (C. porosus) y el tiburón 

curro (C. brevipinna) (Sosa-Nishizaki et al. 2002, SAGARPA 2015, Alejo-Plata et al. 2016).  

 

En el golfo de México, la pesquería de elasmobranquios se realiza por las flotas de pesca 

ribereña y de mediana altura, equipadas con palangres y redes de enmalle. Dependiendo de 
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la temporada, el esfuerzo pesquero puede estar dirigido a 33 especies principalmente 

tiburones carcarínidos, por ejemplo, el tiburón cazón de caña hueca (Rhizoprionodon 

terraenovae), el tiburón puntas negras (C. limbatus) y el tiburón hocico negro (C. acronotus) 

(Oviedo 2009, SAGARPA 2015).  

 

Debido a la sobrepesca muchas especies de peces condrictios (tiburones, rayas y quimeras) 

se encuentran amenazadas y enfrentan un riesgo mayor que otros grupos de animales, ya 

que sólo un tercio de estas especies en el mundo se encuentran protegidas y la mayor parte 

están amenazadas (en las categorías de “vulnerable”, “en peligro de extinción” o “cerca de la 

extinción”) (Dulvy et al. 2014, IUCN 2015, IUCN-SSG 2019). Dentro de la Lista Roja de 

Especies Amenazadas de la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza 

(IUCN, por las siglas en inglés de The International Union for Conservation of Nature) de las 

25 especies de carcarínidos presentes en ambos litorales de México, cuatro especies (16%) 

se encuentran dentro de la categoría vulnerable (VU); 13 (52%) están próximas a los 

umbrales de peligro o podrían estarlo en un futuro próximo y se encuentran clasificadas 

como casi amenazadas (NT), otras cuatro especies (16%) están dentro de la categoría de 

datos deficientes (DD) las cuales no pueden ser evaluadas con la información de datos 

existentes; 3 especies (12.5%) se incluyen en la categoría de preocupación menor (LC) y 

una especie (4%) se encuentra en la categoría de no evaluada (NE) (Camhi et al. 2008, 

IUCN 2015, IUCN-SSG 2019) (Tabla II). Por otra parte, las especies C. falciformis y C. 

longimanus se encuentran catalogadas dentro del apéndice CITES (Saldaña-Ruíz et al. 

2019). 

 

Cambio climático y modelos de nicho  

 

Existen varias alternativas para investigar la respuesta de la distribución de las especies al 

cambio climático, las más precisas son las observaciones directas o investigaciones a largo 

plazo; sin embargo, los modelos distribución potencial basados en modelos de nicho 

ecológico, son una herramienta muy importante en el estudio el cambio climático y la 

biodiversidad (Sweetman et al. 2017). Estos estudios pueden generar la materia prima para 

identificar las especies más vulnerables al cambio climático, así como aquellas especies que 

pueden ser beneficiadas y la información es utilizada para generar diversas estrategias de 

conservación y/o manejo a diferentes escalas (i.e. áreas naturales protegidas) (Cadena et al. 

2011). 
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Ante los efectos del cambio climático, el Grupo Intergubernamental de Expertos sobre 

Cambio Climático (IPCC, por las siglas en inglés de Intergovernmental Panel on Climate 

Change) ha creado escenarios teóricos para mejorar la comprensión de las complejas 

interacciones del sistema climático terrestre, los ecosistemas y las actividades humanas 

(IPCC 2002). Estos escenarios han sido utilizados en la línea de investigación de los 

modelos de distribución potencial generando estudios hacia el pasado o proyecciones hacia 

el futuro para describir cómo afecta el cambio climático a la distribución de las especies. Los 

escenarios se refieren a una descripción coherente, consistente y convincente de un posible 

estado futuro del mundo, no son un pronóstico (IPCC 2013). Fueron creados desde 1992 y 

nombrados en un principio como escenarios de emisión IS92 y posteriormente SRES (por las 

siglas en inglés de Special Report on Emissions Scenarios) o escenarios de emisiones en 

cuatro familias (A1, A2, B1 y B2) y finalmente se crearon cuatro escenarios de vulnerabilidad 

denominados trayectorias o vías de concentración representativas VCR (RCP por las siglas 

en inglés de Representative Concentration Pathway) (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5) 

(IPCC 2013).  

 

Los RCP abarcan series temporales de emisiones y concentraciones de gases de efecto 

invernadero, aerosoles y gases químicamente activos, uso de suelo y se basan en el 

forzamiento radiativo (FR), el cual se utiliza para evaluar los efectos de desequilibrio 

energético de la Tierra y representa la cantidad media de energía solar absorbida por metro 

cuadrado sobre la Tierra (W/m2) (IPCC 2007, Van Vuuren et al. 2011, IPCC 2013, CIIFEN 

2014, IPCC 2014).  

 

La trayectoria RCP2.6 o escenario de declinación representa un forzamiento máximo de 3 

W/m2 que posteriormente disminuye a 2.6 W/m2 antes de 2100, presenta concentraciones de 

CO2 de aproximadamente 400 ppm y un incremento de temperatura aproximada de 2°C. Los 

RCP4.5 y RCP6.0 son escenarios de estabilización intermedias en las cuales el forzamiento 

radiativo se estabiliza en aproximadamente 4.5 W/m2 y 6.0 W/m2 después de 2100, presenta 

concentraciones de CO2 de 500-600 ppm y un aumento de la temperatura media de 2.4°C. El 

RCP8.5 es una trayectoria extrema que representa un futuro donde el forzamiento radiativo 

alcanza valores >8.5 W/m2 en 2100 con altas emisiones de gases de efecto invernadero 

como resultado de un incremento poblacional y alto consumo de energía (IPCC 2013).  
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Justificación general 

 

Actualmente, la diversidad biológica disminuye y se modifica mayormente en los países que 

presentan cambios sociales, económicos, territoriales y ambientales como resultado de un 

desarrollo económico y regional no acorde con las necesidades de conservación de 

ecosistemas y especies (Albarrán 2010). Asimismo, el cambio climático y la alteración del 

hábitat por actividades humanas afectan la distribución de las especies y la dinámica de los 

recursos en los ecosistemas terrestres y acuáticos (Dulvy et al. 2017). Esto se debe a que 

las áreas de distribución geográfica de algunas especies marinas están relacionadas con 

rangos ambientales específicos y al modificarse pueden tener repercusiones importantes en 

su metabolismo, con consecuencias directas en el crecimiento, reproducción, reclutamiento, 

distribución espacial, comportamiento y abundancia (Rosa et al. 2014, Melo-Merino et al. 

2020). 

 

Los modelos de nicho ecológico y los modelos de distribución de especies se han convertido 

en una herramienta clave para la conservación debido a que tienen diversas aplicaciones 

ecológicas (Phillips y Dudík 2008, Drymon et al. 2010, Curtis et al. 2011, Ibarra-Montoya et 

al. 2012). Asimismo, los estudios de nicho ecológico que incluyen las modificaciones que 

pudiera tener la distribución geográfica de las especies frente al cambio climático, 

contribuyen a probar hipótesis ecológicas sobre la distribución de las especies (Guisan y 

Hofer 2003, Pearson y Dawson 2004, Robinson et al. 2011, Villarino et al. 2015) y aportan 

mayor información a los modelos de distribución dentro de los procesos de planificación de 

conservación a futuro (Richardson et al. 2010, Komoroske y Lewison 2015, Lucifora et al. 

2015). A pesar de su importancia, la delimitación de las distribuciones geográficas mediante 

modelos de nicho ecológico ha sido poco explorada en las especies marinas, incluyendo a 

los tiburones (Guisan y Thuiller 2005, Peterson 2006, Melo-Merino et al. 2020). 

 

Los tiburones son un grupo de especies vulnerables que enfrentan las consecuencias del 

crecimiento de la población humana en zonas costeras, así como la destrucción de su 

hábitat y la contaminación derivada de actividades como la explotación forestal, agricultura, 

urbanización, ganadería, minería, etc. (Dulvy et al. 2014). Los tiburones carcarínidos son 

vulnerables debido a la rápida expansión de sus pesquerías a nivel mundial (Smith et al. 

2009). Además, en México enfrentan problemas como una alta incidencia en la captura de 

organismos en todos los estadios de desarrollo, escasa información del esfuerzo pesquero, 
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registros de captura incompletos y falta de reglamentos que controlen o evalúen las capturas 

comerciales (Del Moral-Flores y Ponce de León 2013, CONAPESCA-IPN 2004). Por otra 

parte, la vulnerabilidad de estas especies se debe a sus estrategias de vida (i.e. tasa de 

crecimiento lenta, madurez sexual tardía y periodos largos de gestación) (Pratt y Casey 

1990, Cortés 2000, Musick 2005, SAGARPA 2015) y su baja resiliencia debido a que, al ser 

depredadores tope, evolucionaron bajo presiones de mortalidad bajas (Clarke et al. 2007). 

 

Su importancia en el ecosistema se debe a su posición en la cadena alimenticia como 

depredadores tope y que actúan como reguladores de la densidad de numerosas 

poblaciones de presas (Wetherbee y Cortés 2004). Participan, además, en la regulación de 

los flujos de energía y reciclaje de nutrientes entre hábitats debido a los movimientos en 

distintas escalas, como los que realizan entre la zona pelágica y las zonas arrecifales 

(Heupel y Simpfendorfer 2015). Asimismo, debido a su naturaleza de depredadores 

oportunistas y carroñeros, reducen la incidencia de enfermedades mediante la remoción de 

organismos débiles y enfermos, permitiendo la estabilidad en las redes tróficas marinas (Roff 

et al. 2016).  

 

A pesar de la importancia biológica, ecológica y económica de los tiburones carcarínidos y su 

vulnerabilidad, en México no se han realizado estudios en los que se describa su distribución 

potencial basada en las variables que conforman su nicho ecológico, los cambios en su 

distribución potencial frente al cambio climático y su representatividad en las áreas marinas 

protegidas. Por tal motivo, el estudio de estas especies permitirá crear una referencia 

cartográfica sobre las zonas de favorabilidad ambiental de las especies, útiles para planes de 

conservación y aprovechamiento sustentable (Dell’Apa et al. 2012, Pennino et al. 2013), para 

contrarrestar la pérdida de biodiversidad en las áreas protegidas y conocer los sitios 

potenciales para su protección (Mumby y Harbone 2010, Morales 2012, Dockerty et al. 2013) 

e identificar sitios de idoneidad futura que anticipe los posibles cambios en su distribución 

causados por el cambio climático (Lucifora et al. 2015, Lezama-Ochoa et al. 2016). 

 

Objetivo general 

 

Modelar el nicho ecológico de tiburones carcarínidos y sus áreas de distribución potencial en 

el presente y bajo diferentes escenarios de cambio climático en el futuro. 
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CAPÍTULO II. DISTRIBUCIÓN POTENCIAL DE TIBURONES CARCARÍNIDOS Y 
VARIABLES AMBIENTALES QUE DEFINEN SU NICHO ECOLÓGICO 

 

 

Introducción 

 

El nicho ecológico fundamental es el rango multivariado de las tolerancias fisiológicas a las 

variables ambientales (abióticas), dentro del cual una espcie tendrá tasas positivas de 

crecimiento. El espacio geográfico donde esto puede ocurrir ha sido denominado área de 

distribución potencial (Soberón y Peterson 2011). Los modelos de nicho ecológico (MNE) 

están basados en registros de presencias/ausencia de las especies y características del 

ambiente que sirven para estimar el nicho fundamental y para generar mapas de distribución 

potencial (Soberón y Peterson 2005, Phillips et al. 2006).  

 

El medio marino presenta una cantidad considerable de variables ambientales que tienen 

influencia en las especies como: la salinidad, temperatura, intensidad de luz, nivel de 

nutrientes, clorofila, oxígeno disuelto y producción biológica, entre otras (Norris 2000, 

Robinson et al. 2011). Estas variables pueden tener un efecto de forma directa o indirecta; 

de forma directa es cuando tienen importancia fisiológica (i.e. temperatura, pH, salinidad) e 

indirecta cuando no presentan importancia fisiológica relevante (elevación, topografía, 

pendiente, profundidad) (Guisan y Zimmermann 2000).  

 

De todas las variables ambientales que se presentan en el océano, la temperatura tiene un 

papel fundamental en las especies marinas (Sunday et al. 2012) y puede influir en los peces 

a distintas escalas (Hyatt et al. 2017) como en procesos metabólicos (demanda de oxígeno, 

crecimiento, sistema inmune, etc.), biológicos (Graham y Harrod 2009) y en fenómenos 

macro ecológicos (migración, variación en la disponibilidad de alimento y distribución de las 

especies) (Sims et al. 2003, Sunday et al. 2012). Asimismo, en los peces ectotermos la 

temperatura afecta las reacciones bioquímicas, tasas fisiológicas y metabólicas, por lo que 

puede determinar los patrones de distribución de especies, los límites de tolerancia y las 

tasas de actividad en diferentes entornos (Speed et al. 2010). En los tiburones, la 

temperatura corporal depende también de la temperatura ambiental y las funciones 

fisiológicas están controladas y determinadas por sus límites de tolerancia térmica (Speed et 

al. 2010, Sunday et al. 2012, Bosch et al. 2017).  
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Los tiburones se caracterizan por tener complejos patrones de distribución espacial (Robbins 

2007) relacionados con la interacción de distintas variables ambientales (Schlaff et al. 2014). 

Los tiburones de la familia Carcharhinidae tienen una distribución circunglobal y cada 

especie presenta hábitos de distribución diferentes; por lo cual el efecto de las variables 

abióticas puede estar condicionado por los requisitos fisiológicos de una especie (Schlaff et 

al. 2014) o bien por componentes de su historia de vida y necesidades biológicas (i.e. 

alimentación, reproducción, áreas de crianza) (Drymon et al. 2014). Por ejemplo, el tiburón 

Carcharhinus falciformis es la única especie pelágica de esta familia (Compagno, 1995) y se 

ha descrito que su distribución puede estar determinada por la temperatura y salinidad 

(Lezama-Ochoa et al. 2016). Las especies C. obscurus y C. galapagensis son tiburones que 

viven en aguas tropicales, subtropicales e islas oceánicas; para el tiburón C. obscurus la 

temperatura y la profundidad se consideran variables importantes en su distribución 

(Hoffmayer et al. 2014). C. longimanus es un tiburón principalmente tropical y confinado a 

aguas oceánicas (Lessa et al. 1999) para el cual la temperatura puede ser un factor 

importante (Andrzejaczek et al. 2018). El tiburón Prionace glauca también se distribuye en 

aguas oceánicas y presenta migraciones hacia áreas templadas y tropicales (Compagno 

1984, Carrier et al. 2004).  

 

Antecedentes  

 

En la literatura se ha documentado la relación entre la distribución de los tiburones y algunas 

variables oceanográficas, principalmente con la temperatura superficial del agua (McCallister 

y Gelsleichter 2014, Yates et al. 2015, Lezama-Ochoa et al. 2016, Werry et al. 2018) y con 

otras variables como la salinidad (Froeschke et al. 2010, Simpfendorfer et al. 2011), la 

turbidez (Ortega et al. 2009), la concentración de oxígeno disuelto (Parsons y Hoffmayer et 

al. 2005, Heithaus et al. 2009, Espinoza et al. 2011, Drymon et al. 2013) y la velocidad de las 

corrientes (Sleeman et al. 2010, Ranintyari et al. 2018). Asimismo, se han descrito variables 

indirectas que influyen en su distribución como la cantidad de clorofila (McKinney et al. 

2012), la distancia a la costa y la profundidad (Knip et al. 2011, Campbell et al. 2012, Ward-

Paige et al. 2014). 

 

En los últimos años se han comenzado a emplear distintos métodos de modelado de nicho 

ecológico para conocer la relación entre las variables ambientales y la distribución de los 

elasmobranquios. De los estudios realizados para tiburones, Martin et al. (2012) utilizó 
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modelos lineales generalizados (GLM) y sistemas de información geográfica para la 

generación de mapas de distribución de diez especies de elasmobranquios demersales en el 

canal de la Mancha. Como resultado obtuvo que los principales predictores ambientales de 

su distribución fueron la profundidad y la salinidad. Pennino et al. (2013) utilizaron un modelo 

de distribución jerárquico bayesiano (BHMs por las siglas en inglés de Bayesian hierarchical 

spatial model) para identificar la distribución de tres especies de tiburones demersales con 

mayor frecuencia de captura en el Mar Mediterráneo (Galeus melastomus, Scyliorhinus 

canicula, Etmopterus spinax). Los autores determinaron una correlación de los datos de 

presencia de las especies con variables oceanográficas y encontraron que el sustrato y la 

profundidad fueron los principales factores que determinaron su distribución. 

 

Lauria et al. (2015), a través del uso de modelos aditivos generalizados (GAMs), analizaron 

la relación de la distribución de 36 especies de elasmobranquios (20 batoideos y 16 

tiburones) en el Mar Mediterráneo con distintas variables oceanográficas (profundidad, 

pendiente, rugosidad del sustrato, salinidad y temperatura de la superficie). Identificaron que 

las principales áreas de distribución o hot-spots de las especies de estudio estuvieron 

relacionadas principalmente con la profundidad y la morfología del suelo marino, logrando 

identificar sitios prioritarios para la protección de algunas especies en riesgo. Por otra parte, 

Ward-Paige et al. (2015) utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLMM) para 

describir los patrones de distribución y características del hábitat de seis especies de 

tiburones juveniles en el golfo de México, entre ellos algunos tiburones carcarínidos 

(Carcharhinus limbatus, C. isodon, C. brevipinna y Rhizoprionodon terraenovae) y 

encontraron que la profundidad y la salinidad fueron las principales variables ambientales 

que determinaron su distribución. Ranintyari et al. (2018), también con el uso de modelos 

aditivos generalizados, determinaron que las variables ambientales como la temperatura 

superficial del mar y la clorofila-a fueron los principales predictores para la presencia del 

tiburón Rhincodon typus. El estudio de Brodie et al. (2019), mediante árboles de regresión, 

permitió determinar el efecto de incluir variables dinámicas del subsuelo para obtener la 

distribución de algunas especies pelágicas, entre ellas el tiburón azul Prionace glauca. 

 

De los estudios de modelado de nicho ecológico donde se ha empleado el algoritmo de 

máxima entropía (MaxEnt) para especies de tiburones, c analizaron la distribución potencial 

del tiburón ballena (Rhincodon typus) en el océano Índico; los autores reportaron que el 

nicho de especie está relacionado principalmente con la variación de la temperatura, 
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profundidad y la concentración de la clorofila-a. Mckinney et al. (2012) en el norte del golfo 

de México describieron el nicho ecológico y la distribución regional del tiburón ballena e 

indicaron que los sitios idóneos para su distribución están determinados principalmente por 

la concentración de clorofila-a así como por la distancia a la plataforma continental.  

 

Siders et al. (2013) estimaron la distribución espacio-temporal del tiburón peregrino 

(Cetorhinus maximus) en la Bahía de Fundy, Canadá y describieron que las variables 

determinantes en su distribución son la batimetría, la temperatura superficial del mar y la 

clorofila-a. En el Caribe mexicano, Hacohen-Domené et al. (2015) para el tiburón ballena, 

estimaron la distribución potencial y obtuvieron que la temperatura y la producción primaria 

fueron las variables ambientales en los modelos de nicho ecológico.  

 

Para el tiburón peregrino, Lucifora et al. (2015) en el Atlántico sur estimaron que los sitios 

idóneos de su distribución están determinados por la concentración de clorofila-a y la 

temperatura superficial del mar. Meyers et al. (2017) estimaron el nicho ecológico y la 

distribución potencial del tiburón angelote (Squatina squatina) e indicaron que la presencia 

de esta especie se correlacionó principalmente con la temperatura superficial del mar, la 

clorofila, la salinidad y la profundidad.  

 

Calich et al. (2018) analizaron mediante modelos de máxima entropía la idoneidad del hábitat 

de especies de tiburones, entre ellos G. cuvier y C. leucas para determinar su traslape con 

zonas de pesca de palangre y poder evaluar la eficacia de las estrategias de gestión 

espacial. Recientemente, en el estudio de Feitosa et al. (2020) se muestra, mediante el uso 

de cuatro algoritmos, incluido MaxEnt, la distribución potencial de C. porosus. Calcularon la 

idoneidad de su hábitat usando variables ambientales marinas entre las que la luz de fondo 

fue el predictor ambiental más importante para esta especie. 

 

Hipótesis  

 

La temperatura es un factor determinante en la distribución de las especies acuáticas por su 

relación con aspectos biológicos y fisiológicos. Si bien se ha descrito que varios factores 

ambientales influyen en la distribución de los tiburones, al ser organismos ectotérmicos se 

espera que ésta sea la variable con mayor importancia para delimitar el nicho fundamental 

de las especies de estudio en los modelos correlativos.   
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Justificación 

 

Estimar el nicho fundamental y conocer la distribución potencial de una especie es de utilidad 

para aplicaciones ecológicas y de conservación biológica (Phillips y Dudik 2008, Ibarra-

Montoya et al. 2012, Pearson et al. 2007). Además, puede llegar a ser una herramienta 

importante en la formulación de planes de manejo y conservación de especies marinas 

(McClellan et. al. 2014) y constituye la base fundamental para estudios de evolución, 

conservación, especies invasoras, diseño de reservas, patrones de biodiversidad, efectos del 

cambio climático y un fuerte predictor del riesgo de extinción, etc. (Anderson y Martínez-

Meyer 2004, Gaston 2009, Gaston y Fuller 2009). Peterson y Soberón (2012) mencionan que 

el interés por describir, entender y predecir la distribución de las especies es un tema 

antiguo; sin embargo, en los últimos 20 años se han desarrollado nuevos métodos, 

herramientas y técnicas que pueden ser útiles para estimar las áreas de distribución con 

base en el nicho ecológico obtenido a partir de la correlación entre los registros de presencia 

y las variables ambientales.  

 

La distribución, presencia y patrones de movimiento de los tiburones son algunos de los 

aspectos más estudiados en la ecología de estas especies (Drymon et al. 2010, Curtis et al. 

2011, Tavares et al. 2012, Capapé et al. 2013). En México existen diversos estudios sobre la 

distribución de los tiburones carcarínidos; sin embargo, ninguno de ellos describe su 

distribución basada en los factores ambientales que forman parte de su nicho ecológico a 

través de modelos correlativos. Asimismo, la mayoría de los mapas con los que se cuenta 

son mapas tradicionales basados en datos puntuales de presencia por lo que pueden 

sobreestimar o subestimar los ámbitos de distribución.  

 

En este sentido, los modelos de nicho podrían proporcionar información relevante sobre los 

requerimientos fisiológicos y la distribución potencial de estas especies con alta importancia 

ecológica, económica y catalogados en diferentes estados de conservación. La información 

generada podría, además, contribuir a la toma de decisiones de manejo con base en criterios 

espaciales (Lezama-Ochoa et al. 2016).  
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Objetivos 

 

• Modelar la distribución potencial de las especies de tiburones a partir de datos de 

presencia conocidos. 

• Agregaría: modelar el nicho ecológico de las 25 especies de tiburones carcarinidos 

presentes en México 

• Identificar las variables oceanográficas de mayor contribución en el nicho ecológico que 

intervienen en la distribución de las 25 especies de tiburones carcarínidos. 

 

Material y métodos  

 

La construcción general de los modelos de nicho ecológico de una especie consiste, a 

grandes rasgos, en el siguiente procedimiento: 1) reunir y procesar los datos de presencia o 

ausencia de las especies y las variables descriptoras que definirán el espacio ambiental 

(Guisan y Zimmermann 2000, Guisan y Thuillier 2005, Pliscoff y Fuentes-Castillo 2011); 2) 

elegir un algoritmo de modelación según el tipo de datos biológicos con los que se cuenten; 

3) validar los modelos obtenidos y 4) proyectar en otros sitios geográficos y evaluar 

estadísticamente dicha predicción para determinar la idoneidad de un área para cada una de 

las especies (Peterson et al. 2011).  

 

Recopilación de datos de presencia  

 

En el estudio de modelado de nicho ecológico y distribución los datos de presencia de las 

especies se pueden generar de forma directa en campo mediante un GPS u otros tipos de 

herramientas de adquisición de datos de referencia geográfica o bien recurriendo a las 

fuentes directas de información como museos o herbarios y de forma indirecta mediante el 

uso de bases de datos de libre acceso (Pliscoff y Fuentes-Castillo 2011). Para este estudio, 

los registros de presencia se obtuvieron de forma indirecta de repositorios nacionales e 

internacionales.  

 

De los repositorios nacionales se utilizó la Colección Nacional de Peces -CNPE-IBUNAM del 

Instituto de Biología, dentro de la Unidad de informática para la Biodiversidad - UNIBIO de la 

Universidad Nacional Autónoma de México (www.unibio.unam.mx) y de la Colección 

Ictiológica del Instituto de Ciencias del Mar y Limnología -CIICMYL-P, UNAM 
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(www.icmyl.unam.mx). Otros registros de presencia se obtuvieron de lista patrón de 

tiburones, rayas y quimeras de México de Moral-Flores et al. (2015) que provienen de la 

Colección Ictiológica del Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas del Instituto Politécnico 

Nacional -CI-CICIMAR, Colección de Peces del Laboratorio de Ictiología y Pesquerías de la 

Universidad del Mar, campus Puerto Ángel -CP-UMAR, Colección del Laboratorio de 

Ecología Marina de la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas -ENCB-IPN-LEM, Colección 

Ictiológica de la Facultad de Estudios Superiores Iztacala -UNAM-CIFES-I, Colección del 

Laboratorio de Ecología Marina de la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas -ENCB-IPN-

LEM y del Museo de Historia Natural de la Universidad Autónoma de Baja California Sur -

MHN-UABCS. Asimismo, se obtuvieron registros de presencia de especies de la base de 

datos de la Red Mundial de Información sobre Biodiversidad-REMIB de la CONABIO 

(www.conabio.gob.mx). 

 

De los repositorios internacionales de libre acceso se obtuvieron datos de los portales de 

Global Biodiversity Information Facility -GBIF (www.gbif.org). De la colección ictiológica de la 

Universidad de Drexel, Pensilvania; así como de las bases de datos de: The Academy of 

Natural Sciences Fish Collection-ANSP-Ichthyology y de la colección UNICAMP-ZUEC-PIS-

Coleção de Peixes do Museu de Zoologia da Universidad Estatal de Campinas, Brasil, 

ambas disponibles en la red speciesLink (www.splink.org.br).  

 

Se recopiló también información de la colección ictiológica CAS-Ichthyology Collection 

Database de la Academia de Ciencias de California en San Francisco, California 

(www.calacademy.org) y de la base de datos de acceso libre Fishnet2 (www.fishnet2.net) 

ahora incluidos en la base de VertNet (www.vertnet.org). Otros registros de presencia se 

obtuvieron del sistema de información Ocean Biogeographic Information System -OBIS 

(www.iobis.org) que incluyen registros de presencia de la base de datos en línea de 

FishBase (www.fishbase.org) y de Biodiversity of the Gulf of Mexico Database 

(www.gulfbase.org). Asimismo, los registros de presencia de especies se obtuvieron de 

colecciones de universidades internacionales y museos, incluidos en la lista patrón de 

tiburones, rayas y quimeras de México de la lista de Moral-Flores et al. (2015) (UMMZ-

University of Michigan Museum of Zoology, CAS-California Academy of Sciences, SIO-

Scripps Institution of Oceanography of Marine Vertebrate Collection, LACM-Los Angeles 

County Museum, UBC-University of British Columbia, ANSP-The Academy of Natural 
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Science, USNM-National Museum of Natural History, Smithsonian Institution, FMNH-Field 

Museum of Natural History).  

 

Limpieza y filtrado de registros de presencia  

 

Una vez obtenidos los registros de presencia georreferenciados de las distintas fuentes, se 

construyó una base de datos general para cada una de las 25 especies de tiburones que 

incluyó: el nombre de la especie, longitud y latitud, colector, año, país, estado y localidad de 

colecta con el fin de contar con la mayor información posible de cada punto de presencia. 

Posteriormente, mediante un código relizado en la paquetería R (R Core Team 2018, 

https://www.R-project.org) se realizó una depuración y limpieza de los registros de presencia 

de cada especie para descartar registros repetidos y valores de cero en la latitud y/o 

longitud. Asimismo, los registros se proyectaron en el programa ArcMap 10.5 en un mapa 

global y se eliminaron aquellos puntos atípicos que no correspondían con el área de 

distribución natural conocida, es decir, que presentaban características ambientales 

incongruentes para la especie de acuerdo con la literatura o que se localizaban dentro del 

continente.  

 

Debido a que puede existir un sesgo de muestreo que provoca que los registros cercanos 

tengan las mismas combinaciones de valores para las variables ambientales y se viole la 

premisa de independencia entre las observaciones (Cruz-Cárdenas et al. 2014b, De Oliveira 

et al. 2014, Radosavljevic y Anderson 2014, Aiello-Lammens et al. 2015) se eliminó el sesgo 

espacial de los puntos de presencia. En este procedimiento se empleó un código realizado 

apartir del paquete ‘GridSample’ incluido en ‘dismo’ (Hijmans et al. 2012, Hijmans y Elith 

2013) de R, el cual divide la región estudio en celdas a cierta resolución y mantiene un 

número de presencias por celda; ambos definidos por el usuario.  

 

En este estudio el área M de cada especie se dividió en celdas de 1 grado o 2 grados (1 

grado equivale a 111 km) y se seleccionó un punto de presencia por celda. El tamaño de 

cuadrícula se determinó por ser la distancia máxima de movilidad reportada para las 

especies de estudio (Speed et al. 2010, Acuña-Marrero et al. 2017) y por inspección visual 

de los puntos de presencia de cada especie, procurando conservar el mayor número posible 

de datos de presencias (Varela et al. 2014, Voda et al. 2015, Thomson et al. 2017). 
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Criterio de selección del área de calibración, definición de M  

 

El área de calibración representa una hipótesis de accesibilidad histórica o el área a la que 

las especies probablemente tuvieron acceso a través de la dispersión y se define como el 

área M del diagrama BAM (Fig. 1) (Barve et al. 2011, Soberón et al. 2017). Definir esta área 

previamente a la modelación ayuda a que los modelos predictivos puedan ser transferidos a 

otras áreas y no se afecten los procesos de calibración y validación (Barve et al. 2011). Por 

ejemplo, es importante definirla si se desea investigar especies invasivas o estudios de 

cambio climático ya que mejora el rendimiento del modelo, minimizando los impactos de 

supuestos sobre ausencias en áreas que no son accesibles para la especie (Anderson y 

Raza 2010).  

 
La delimitación del área M se realizó de manera particular para cada especie en el programa 

R (Core Team 2018, https://www.R-project.org) y en el programa ArcMap versión 10.5. El 

procedimiento consistió en proyectar los puntos de registro de cada especie en un mapa 

global y sobreponer una capa vectorial global de las ecorregiones marinas (MEOW por las 

siglas en ingles de marine ecoregions for coastal and shelf areas of the world) de Spalding et 

al. (2007); el área M se conformó con la agrupación de las ecorregiones marinas que 

presentaron al menos algún punto de presencia.  

 

Para las especies cuyos puntos de presencia se encontraban fuera de las ecorregiones 

marinas el área M se definió creando una zona de amortiguamiento (buffer) de 100 km para 

cada registro de presencia, con base en la máxima distancia horizontal de movilidad de otras 

especies de tiburones carcarínidos (Speed et al. 2010; Acuña-Marrero et al. 2017) y 

tiburones pelágicos (Spaet et al. 2017). Además, cuando las zonas de amortiguamiento se 

encontraban separadas se utilizó una capa vectorial de corrientes marinas, desarrollada por 

World Geo Physical Climate features de la NOAA (Sun 2018), como base para unirlas, al 

considerarse la posible movilidad de los organismos a través de estas corrientes.  

 

Selección de predictores ambientales 

 

De acuerdo con algunos autores, las variables a utilizar en el modelado deben cumplir tres 

condiciones: la primera es que sean potencialmente explicativas, es decir, que tengan una 

relación verosímil con la distribución de la especie como factor limitante o como indicador a 
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través de relaciones indirectas. La segunda es que muestren una variabilidad significativa en 

la zona de estudio. Finalmente, la tercera es que sean independientes o, al menos, no estén 

excesivamente correlacionadas entre sí, especialmente si se busca una interpretación 

biológica de los resultados (Mateo et al. 2011, Pliscoff y Fuentes-Castillo 2011), para evitar la 

inestabilidad en el modelado (Elith et al. 2011, Cruz-Cárdenas et al. 2014a) y errores en las 

predicciones por sobreajuste de los modelos (Peterson y Nakazawa 2008). 

Considerando la primera condición se realizó una búsqueda bibliográfica para identificar las 

variables oceanográficas que se han definido como factores que tienen influencia en el uso 

de hábitat y distribución de cada una de las 25 especies de tiburones carcarínidos (Tabla I) 

(Hopkins y Cech 2003, Bansemer y Bennett 2011, McKinney et al. 2012, Sequeira et al. 

2012, Pennino et al. 2013, Lauria et al. 2015, Lucifora et al. 2015, Komoroske y Lewison 

2015). 

 

Tabla I. Variables ambientales que influyen en la distribución y abundancia de los tiburones 

carcarínidos de acuerdo con la literatura. 

Especie Variables Referencia 
C. acronotus -  
C. albimarginatus Profundidad, temperatura Bond et al. 2015 
C. altimus -  
C. brachyurus -  
C. brevipinna Profundidad, temperatura Ward-Paige et al. 2015 
C. cerdale -  
C. falciformis Temperatura, salinidad Lezama-Ochoa et al. 2016 
C. galapagensis -  
C. isodon Profundidad, salinidad Ward-Paige et al. 2015 

C. leucas 
Temperatura, salinidad, oxígeno 

disuelto, turbidez, pH 
Werry et al. 2012, Ortega et al. 2009, 

Werry et al. 2018 

C. limbatus 
Temperatura, profundidad, 

Salinidad 
Ward-Paige et al. 2015, Kajiura y 

Tellman 2016 
C. longimanus Temperatura Andrzejaczek et al. 2018 
C. obscurus Temperatura, profundidad Hoffmayer et al. 2014 
C. perezi Temperatura Shipley et al. 2017 
C. plumbeus -  
C. porosus -  
C. signatus -  

G. cuvier 
Corrientes, temperatura, 

salinidad Assael 2012 

N. velox -  
N. brevirostris -  

P. glauca 
Temperatura, salinidad, oxígeno 

disuelto, clorofila, batimetría 
Vandeperre 2016, Howey et al. 2017, 

Lezama-Ochoa et al. 2016 
R. longurio -  
R. porosus -  

R. terraenovae 
Profundidad, salinidad, 

Temperatura 
Parsons y Hoffmayer 2005, Ward-

Paige et al. 2015 
T. obesus Temperatura Speed et al. 2012 
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Posteriormente, las variables ambientales utilizadas para generar los modelos se obtuvieron 

del portal BIORACLE-2 (http://www.oracle.ugent.be/). El repositorio dispone de coberturas 

globales superficiales derivadas de 18 variables oceánicas con valores mínimos, máximos, 

promedio, promedio de los valores mínimos y máximos registrados por año y rango, con una 

resolución espacial de cinco arcos de minuto (~9.2 km por pixel) en formato ASCII (ESRI) 

(Tyberghein et al. 2012, Assis et al. 2017). Se utilizaron las variables de velocidad de 

corriente, clorofila a, concentración de oxígeno disuelto, pH, salinidad y temperatura con sus 

diferentes valores (16 coberturas en total). Asimismo, se utilizaron las variables de 

profundidad y distancia a la costa del repositorio MARSPEC (Ocean Climate Layers for 

Marine Spatial Ecology) con la misma resolución, en formato geoTIFF (Sbroco y Barber 

2013), las cuales posteriormente fueron transformadas al formato ASCII en R (R Core Team 

2016) (Tabla II). 

 

Tabla II. Variables ambientales utilizadas en la caracterización de los modelos de nicho, 

incluidas en el set 1. 

Variables 
ambientales    Unidades  Fuente  

Temperatura  
Temperatura máxima (TS_max)  °C Bio-Oracle Web 
Temperatura promedio (TS_prom)  °C Bio-Oracle Web 
Temperatura mínima (TS_min)  °C Bio-Oracle Web 

Salinidad  
Salinidad máxima (S_max)  PSS Bio-Oracle Web 
Salinidad promedio (S_prom)  PSS Bio-Oracle Web 
Salinidad mínima (S_min)  PSS Bio-Oracle Web 

Oxígeno molecular 
disuelto 

Oxígeno disuelto máximo (OD_max)  mol.m-3 Bio-Oracle Web 
Oxígeno disuelto promedio (OD_prom)  mol.m-3 Bio-Oracle Web 
Oxígeno disuelto mínimo (OD_min)  mol.m-3 Bio-Oracle Web 

Clorofila 
Clorofila máxima (C_max)  mg/m3 Bio-Oracle Web 
Clorofila promedio (C_prom)  mg/m3 Bio-Oracle Web 
Clorofila mínima (C_min)  mg/m3 Bio-Oracle Web 

pH pH (PH) - Bio-Oracle Web 

Velocidad de 
corriente 

Velocidad de corriente máxima (VC_max)  m-1 Bio-Oracle Web 
Velocidad de corriente promedio (VC_prom)  m-1 Bio-Oracle Web 
Velocidad de corriente mínima (VC_min)  m-1 Bio-Oracle Web 

Distancia a la costa Distancia a la costa (DC) Km MARSPEC 
Batimetría Batimetría (B) m MARSPEC 

 

Para cumplir la tercera condición, mediante el factor de inflación de la varianza (VIF) se 

redujo el conjunto de variables ambientales que presentaban multicolinealidad. Existen otros 

métodos como el de Pearson (r) o Spearman () que miden el coeficiente de correlación 

entre un par de variables y muestran si dos o más están correlacionadas y, si es así, se 

mantiene o descarta esa variable; sin embargo, el procedimiento puede causar problemas de 

colinealidad (Naimi y Araújo 2016).   
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El VIF es un método aplicado a estudios de ecología que mide con qué fuerza cada predictor 

puede ser explicado por el resto o bien, mide la capacidad de que dos variables o más sean 

capaces de explicar una tercera. Se basa en el cuadrado del coeficiente de correlación 

múltiple (R2) que resulta de la regresión de la variable predictora contra las otras variables 

predictoras y se define como el inverso de la diferencia de 1 el coeficiente cuadrado de la 

correlación = R2, VIF = 1/1-R2. Los valores por encima de 10 (regla general) sugieren una 

fuerte colinearidad (Montgomery y Peck 1992, Naimi y Araújo 2016, Cobos et al. 2019a). El 

procedimiento se realizó para cada conjunto de variables por especie mediante la paquetería 

‘vegan’ (Naimi 2015) de R, excluyendo posteriormente las variables con un VIF superior a 

10.  

 

Finalmente, se crearon cuatro conjuntos o sets de variables ambientales: el “set 1” incluyó 

todas las variables del portal Bio-Oracle y Marspec, el “set 2” las variables sin colinealidad de 

los dos repositorios (Bio-Oracle y Marspec), el “set 3” incluyó solo las variables del 

repositorio Bio-Oracle y el “set 4” las variables sin colinealidad del portal Bio-Oracle. El 

algoritmo MaxEnt compensa la alta colinealidad para asignar contribuciones relativas 

ponderando las variables a lo largo del análisis (Elith et al., 2011; Mendoza-González et al., 

2016). Por esta razón también se utilizó el “set 1” y “set 3”.  

 

Construcción de los modelos  

 

Los modelos se realizaron mediante el software MaxEnt versión 3.4.1 (Phillips et al. 2006). El 

programa de MaxEnt emplea un algoritmo robusto que estima la probabilidad de idoneidad 

del hábitat y busca la distribución probable. Se basa en la teoría de máxima entropía y está 

sujeto a un grupo de restricciones (puntos de presencia) que se complementan con 

información de las variables ambientales para producir la mejor distribución (la más 

restringida) (Peterson et al. 2011, Phillips et al. 2016).  

 

Maxent es un algoritmo útil cuando se cuenta solo con datos de presencias y cuando se 

analizan modelos con un número reducido de datos de presencia (Phillips et al. 2004, 

Zambrano et al. 2006, Yañez-Arenas et al. 2014). El programa MaxEnt permite además 

controlar la complejidad del modelo mediante la configuración de las opciones por defecto 

como los tipos de respuesta y los niveles de regularización (Phillips et al. 2004, Phillips et al. 

2006). Sin embargo, en la mayoría de los estudios que utilizan este algoritmo la 
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configuración de las opciones, la complejidad del modelo y su influencia en los resultados 

suele ignorarse (Muscarella et al. 2014, Warren et al. 2014) y además sus evaluaciones no 

consideran la autocorrelación espacial entre los datos de calibración y evaluación (Cuervo-

Robayo et al. 2017).  

 

La paquetería kuenm (Cobos et al. 2019b) de R (R Core Team 2018) permite al usuario 

generar múltiples modelos candidatos en MaxEnt de forma automatizada para probar 

diferentes combinaciones de parámetros como: tipos de respuesta, valores de multiplicador 

de regularización, y diferentes conjuntos de variables de entorno para la calibración de los 

modelos, la creación y evaluación del modelo final y en su caso, análisis de riesgo de 

extrapolación. Esta paquetería tiene como ventaja permitir procesos robustos basados en la 

importancia del modelo, el rendimiento y la simplicidad, además de reducir 

considerablemente el tiempo invertido en realizar cada uno de estos pasos (Cobos et al. 

2019b).  

 

La creación de los modelos se realizó con el comando kuenm_cal de kuenm con los puntos 

de registro de cada especie en formato “.csv” agrupados en carpetas (puntos generales, 

puntos para calibración y puntos para evaluación) y los predictores ambientales en formato 

*.asc previamente seleccionados para cada especie. Los parámetros utilizados para la 

construcción de los modelos por cada especie fueron: 9 valores de regularización (1, 1.5, 2, 

2.5, 3, 3.5, 4, 6 y 10), 15 conjuntos (“l”, “q”, “p”, “h”, “lq”, “lp”, “lh”, “qp”, “qh”, “ph”, “lqp”, “lqh”, 

“lph”, “qph” y “lqph”) resultantes de las combinaciones derivadas de los cinco tipos de 

respuesta lineal (l), cuadrática (q), producto (p) y tipo bisagra o ‘hinge’ (h), background de 

10000 y función de salida logística.  

 

Una vez obtenidos los modelos, los mapas continuos se transformaron en mapas binarios 

con un umbral restrictivo el cual rechazó el 5% de las presencias de entrenamiento con los 

valores más bajos del modelo (Cooper y Soberón, 2018). Este valor de umbral de corte 

utiliza los valores de idoneidad menores o iguales al 5% en los puntos de presencia (datos 

de entrenamiento) para clasificar ausencia (0) y aquellos que exceden este valor para 

clasificar presencia (1) (Guisan et al. 2006, Cooper y Soberón 2018).  

 

Este valor porcentual se determinó con base en una tasa fija de error de omisión permitida 

entre los datos de calibración, asumiendo que hasta el 5% de los datos de presencia pueden 
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haber incluido errores que tergiversan los ambientes utilizados por la especie. Este valor se 

considera apropiado cuando los datos de entrada son heterogéneos y no están controlados 

en su origen (Anderson et al. 2003, Peterson et al. 2008, Costa et al. 2009) y también es el 

parámetro que mide el error asociado con el conjunto de datos de localidades de presencia 

(Costa et al. 2009). 

 

Las variables de mayor importancia relativa en los modelos de nicho de cada especie se 

determinaron con la prueba de Jackknife. La prueba se realizó dentro del mismo proceso de 

kuenm en MaxEnt, la cual excluye una variable del modelo y lo corre con las demás 

variables; posteriormente compara la ganancia que tiene el modelo con todas las variables y 

la ganancia que tiene el modelo sin la variable que fue excluida. La variable que al ser 

excluida del modelo afecte en forma considerable a la eficiencia de este, será considerada 

una variable de importancia. Asimismo, se corre el modelo con esta única variable para ver 

cuánto aporta esta por sí misma (Phillips et al. 2006). Se realizó la representación de la 

contribución de cada variable en la prueba de Jackknife.  

 

Evaluación y selección de modelos  

 

En este proceso se recomienda utilizar datos independientes o bien dividir aleatoriamente los 

puntos de presencia en dos grupos: el primero con los puntos de entrenamiento para la 

elaboración de los modelos y el segundo con los datos de prueba para evaluar su 

desempeño (Anderson et al. 2003). Para este estudio, los datos de presencia de cada 

especie fueron divididos aleatoriamente, dejando 70% de los puntos para entrenamiento o 

calibración y 30% para evaluación (Peterson et al. 2011, Mendoza-González et al. 2016). 

 

La evaluación de los modelos candidatos y la selección de los modelos finales se realizó 

utilizando la función kuenm_ceval y kuenm_mod de la paquetería kuenm (Cobos et al. 

2019b). Los modelos candidatos generados para cada especie (450 modelos) fueron 

sometidos a una evaluación para seleccionar los modelos finales por orden de prioridad, 

primero en términos de significancia estadística (ROC parcial), segundo por su capacidad de 

predicción (tasas de omisión) y finalmente por la complejidad del modelo (criterio de Akaike) 

(Cobos et al. 2019b). 
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La significancia estadística fue determinada con pruebas ROC parcial mediante un 

remuestreo aleatorio con el 50% de los datos, con 500 iteraciones de Bootstrap. La prueba 

de ROC parcial indica que los modelos son significativamente mejores que al azar (AUC>1) 

con valores de 1 a 2, donde todo valor mayor a 1 y cercano a 2 indica que es buen modelo y 

donde el 1 representa un modelo igual o peor que uno hecho al azar (Peterson et al. 2008, 

Adhikari et al. 2018, Narváez-Romero et al. 2018). Se removieron los modelos no 

significativos bajo esta consideración. Posteriormente, los modelos se seleccionaron por su 

rendimiento o tasa de omisión, la cual indica qué tan bien los modelos creados con datos de 

entrenamiento predicen las presencias de prueba; para ello se estableció un umbral de error 

de 5% (E = 5%) eliminando todos los modelos para los cuales la tasa de omisión fue > 0.05.  

Finalmente, los modelos se seleccionaron por los valores más bajos del criterio de Akaike 

(AICc), estos valores indican qué tan bien los modelos se ajustan a los datos y penalizan la 

complejidad para favorecer modelos simples. 

 

Resultados  

 

Filtrado de las bases de datos  

 

Se obtuvieron 64,109 registros iniciales de presencia de las 25 especies de tiburones 

carcarínidos y un total de 5,826 después del proceso de filtrado (Tabla III). Después del 

filtrado, los registros de presencia variaron en número de 20 (Carcharhinus cerdale) a 1,110 

(Prionace glauca), obteniendo un total de 5, 826 registros. Para todas las especies hubo una 

reducción considerable del número de registros en las bases de datos después del proceso 

de depuración. La reducción más grande de puntos se produjo al eliminar los registros con 

coordenadas repetidas.  

 

El filtrado de puntos se realizó para 24 especies de tiburones cuyos puntos de presencia 

presentaban aglomeración o sesgo espacial en ciertas áreas y el número de presencias era 

superior a 50 (Tabla III). Para todas las especies, excepto para C. cerdale que tenía 20 

puntos de presencia, se presentó una reducción del número de registros después de aplicar 

los filtros de 1 o 2 grados. En el caso de la especie C. leucas la reducción de puntos de 

presencia fue de 99.3%, mientras que para las demás especies el porcentaje de reducción 

de puntos fue entre 41.1% y 98.1% (Tabla III).  
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Para la construcción de las áreas M se utilizó un máximo de 206 y un mínimo de 13 

ecorregiones marinas. Para 14 especies solo se utilizaron las ecorregiones marinas como 

parte de su área M y para 11 especies además de las ecorregiones marinas se utilizó un 

buffer y la capa de corrientes marinas para constituirla (Tabla III). 

 

Tabla III. Registros de presencia (número inicial, posterior al filtrado con la gradilla de uno (1) 

y dos grados (2) y porcentaje de reducción después del filtrado). Número de ecorregiones 

marinas (MEOW) utilizadas para la construcción del área M, incluido el buffer. 

Especie Número 
inicial 

Registros 
filtrados 

Reducción de 
puntos (%) 

Número de MEOW 
y buffer 

C. acronotus 349 102 (1) 70.8 17 
C. albimarginatus 4193 221 (2) 94.7 110 + buff. 
C. altimus 815 213 (1) 73.9 142 
C. brachyurus 1718 184 (2) 89.3 144 
C. brevipinna 1051 194 (2) 81.5 123 
C. cerdale 20 20 0.0 13 
C. falciformis 8185 600 (2) 92.7 182+ buff. 
C. galapagensis 587 144 (1) 75.5 170+ buff. 
C. isodon 555 40 (1) 92.8 18 
C. leucas 12462 86 (2) 99.3 138 
C. limbatus 3609 340 (2) 90.6 173+ buff. 
C. longimanus 2334 404 (2) 82.7 168+ buff. 
C. obscurus 2782 301 (2) 89.2 152+ buff. 
C. perezi 306 79 (1) 74.2 18 
C. plumbeus 3114 300 (2) 90.4 156+ buff. 
C. porosus 268 58 (1) 78.4 50 
C. signatus 906 119 (2) 86.9 44 + buff. 
G. cuvier 4939 559 (2) 88.7 174 + buff. 
N. velox 168 63 (1) 62.5 37 
N. brevirostris 5158 98 (1) 98.1 16 
P. glauca 7119 1110 (2) 84.4 206 + buff. 
R. longurio 736 235 (1) 68.1 18 
R. porosus 185 109 (1) 41.1 20 
R. terraenovae 891 118 (1) 86.8 21 
T. obesus 1659 137 (1) 91.7 109 + buff. 

TOTAL 64109 5826   
 

Variables ambientales  

 

Las variables ambientales que mostraron colinealidad fueron excluidas con el análisis del 

factor de inflación de la varianza (VIF) en el set 2 y en el set 4. De las 16 variables utilizadas 

del portal Bio-Oracle y Marspec, entre 12 y 14 variables ambientales no presentaron 

colinearidad y fueron utilizadas en el “set 2” del proceso de calibración (Tabla IV). Para el 

“set 4” donde solo se incluyeron las variables de Bio-Oracle se utilizaron entre 9 y 12 

variables sin colinealidad (Tabla V).  
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Tabla IV. Variables ambientales sin colinealidad del portal Bio-Oracle y MARSPEC utilizadas 

en el set 2 de cada especie para la caracterización de los modelos de nicho. 
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C. albimarginatus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. altimus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. brachyurus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. brevipinna * * *  * * * *   * * *  * *  * 13 
C. cerdale * * *  * * * * *  * * *  * *  * 14 
C. falciformis * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. galapagensis * * * * * * * *   * * *  *   * 13 
C. isodon * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. leucas * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. limbatus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. longimanus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. obscurus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. perezi * * *  * * * *   * * *  * *  * 13 
C. plumbeus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. porosus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
C. signatus * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
G. cuvier * * * * * * * *    * *  * *  * 13 
N. velox * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
N. brevirostris * * *  * * * * *  * * *  * *   13 
P. glauca * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
R. longurio * * *  * * * *   * * *  *   * 12 
R. porosus * * *  * * * *    * *  * *  * 12 
R. terraenovae * * *  * * * *   * * *  * *  * 13 
T. obesus * * *  * * * *   * * *  * *  * 13 
 

Tabla V. Variables ambientales del portal Bio-Oracle sin colinealidad utilizadas en el set 4 de 

cada especie para la caracterización de los modelos de nicho. 
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C. acronotus * *  * * *   * * *  * *  * 11 
C. albimarginatus *  * * * *   * * *  * *  * 11 
C. altimus * * * * * *   * * *  *   * 11 
C. brachyurus *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. brevipinna *  * * * *   * * *  * *  * 11 
C. cerdale *  * * * * *  * * *  * *  * 12 
C. falciformis * * * * * *   * * *  *   * 11 
C. galapagensis *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. isodon *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. leucas *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. limbatus *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. longimanus *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. obscurus *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. perezi *  * * * *   * * *  * *  * 11 
C. plumbeus *  * * * *   * * *  *   * 10 
C. porosus *  * * * *   * * *  *   * 10 
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C. signatus *  * * * *    * *  *   * 9 
G. cuvier *  * * * *   * * *  *   * 10 
N. velox *  * * * *   * * *  *   * 10 
N. brevirostris *  * * * * *  * * *  * *   11 
P. glauca *  * * * *   * * *  *   * 10 
R. longurio *  * * * *   * * *  *   * 10 
R. porosus *  * * * *    * *  * *  * 10 
R. terraenovae *  * * * *    * *  * *  * 10 
T. obesus *  * * * *   * * *  *   * 10 

 

Modelos de nicho ecológico  

 

En el proceso de calibración se crearon y evaluaron 540 modelos para cada especie donde 

se incluyeron los distintos factores de regularización, tipos de respuesta, parametrizaciones 

seleccionadas y sets de variables ambientales. Se obtuvieron los modelos finales que 

cumplieron el criterio prioritario de selección por medio de la ROC parcial, tasas de omisión y 

criterios de Akaike del proceso de kuenm (Tabla VI). Asimismo, se obtuvieron los mapas de 

distribución potencial que muestran la favorabilidad ambiental de las 25 especies de 

tiburones carcarínidos junto con los mapas binarios donde se muestra la presencia y la 

ausencia potencial de las condiciones ambientales para la supervivencia de las especies 

(Fig. 1 a 25 – Anexo I). 

 

Tabla VI. Modelos finales que cumplieron con los criterios de selección de kuenm. 

Multiplicador de regularización (MR), características C [lineal (l), cuadrática (q), producto (p) y 

tipo bisagra (h)]. Set de variables predictoras (Set. Pred). Proporción de AUC (AUC ratio). 

Tasa de omisión del 5%. Número de parámetros.  

Especie MR C Set pred.  AUC 
ratio 

Tasa de 
Omisión 

5% 
Núm. de 

parámetros 
C. acronotus 4 lh set3 1.6 0.03 12 
C. albimarginatus 6 qp set3 1.3 0.05 32 
C. altimus 10 QH set3 1.5 0.05 18 
C. brachyurus 2.5 l set1 1.3 0.04 12 
C. brevipina 4 lq set2 1.3 0.02 25 
C. cerdale 1.5 lqh set4 1.9 0.00 5 
C. falciformis 2.5 qp set3 1.4 0.04 33 
C. galapagensis 4 h set2 1.2 0.05 32 
C. isosdon 4 l set1 1.8 0.00 8 
C. leucas 4 lqph set3 1.6 0.04 23 
C. limbatus 3.5 q set1 1.5 0.05 13 
C. longimanus 3.5 qph set2 1.3 0.05 66 
C. obscurus 6 l set1 1.3 0.03 7 
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Especie MR C Set pred.  AUC 
ratio 

Tasa de 
Omisión 

5% 
Núm. de 

parámetros 
C. perezi 3.5 l set3 1.6 0.04 9 
C. plumbeus 2.5 lq set4 1.2 0.04 15 
C. porosus 10 lqh set3 1.7 0.00 11 
C. signatus 2 lq set3 1.6 0.03 16 
G. cuvier 1 lqp set2 1.5 0.04 27 
N. velox 2.5 p set3 1.8 0.00 8 
N. brevirostris 6 lh set3 1.8 0.03 12 
P. glauca 10 qph set1 1.2 0.05 33 
R. longurio 1.5 lp set4 1.5 0.04 36 
R. porosus 1.5 lq set1 1.3 0.03 19 
R. terraenovae 3 l set4 1.4 0.03 8 
T. obesus 10 qh set4 1.1 0.10 15 

 

En el análisis de Jackknife la batimetría (B) fue la variable con mayor porcentaje de 

contribución al modelo de nicho de las especies C. limbatus (75.4% B), C. obscurus (66.7% 

B) y C acronotus (56.5% B). La distancia a la costa (DC) fue la variable principal en los 

modelos de nicho de N. brevirostris (72% DC), el tiburón Rhizoprionodon porosus (70.1% 

DC) y C. obscurus (66.7% DC). La temperatura superficial fue la variable de mayor 

contribución al modelo de nicho de la especie C. cerdale (41% TS_min), C. galapagensis 

(42.5% TS-prom), R. terraenovae (30.4% TS_min) y P. glauca (22.7% TS_prom). Otras 

variables de mayor contribución a los modelos de nicho fueron la clorofila (C) para la especie 

C. brevipinna (31.3% C_min), el oxígeno disuelto (OD) (44.7% OD_min) para la especie C. 

plumbeus y el potencial de hidrógeno (pH) para C. brachyurus (36.4% pH). La salinidad (S) 

para C. leucas (33.6% S_prom). La velocidad de corriente (VC) fue la variable de mayor 

contribución en el modelo de nicho de Triaenodon obesus (42.6% VC_min) y C. longimanus 

(21.7% VC_max) (Fig. 1 y Fig. 2).  

 

De manera general, tomando en cuenta la suma de todos los valores (máximos, mínimos, 

promedio), la batimetría representó los valores más altos porcentaje de contribución en los 

modelos de nicho de los tiburones carcarínidos, seguida de la distancia a la costa, la 

temperatura y la velocidad de corriente. Las variables ambientales como el pH, clorofila-a y 

salinidad representaron los porcentajes más bajos de contribución en los modelos de nicho 

de estas especies (Fig. 3).  

 

 



 

1 

 

Figura 1. Porcentaje de contribución de los tres predictores con mayor contribución a los modelos de nicho ecológico de las 25 

especies de tiburones carcarínidos en la prueba de Jackknife. [VC (velocidad de corriente), TS (temperatura superficial), S (salinidad), 

PH (pH del agua), OD (oxígeno disuelto), DC (distancia a la costa), CI (clorofila), B (batimetría). min (mínimo), max (máximo, prom 

(promedio)]. 

 



 
 
 

35 
 

 

 



 
 
 

36 
 

 



 
 
 

37 
 

 



 
 
 

38 
 

 



 
 
 

39 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Gráficas radiales de la importancia relativa (%) de cada variable ambiental en los modelos de distribución potencial de los 

tiburones carcarínidos. Los acrónimos de las variables se describen en la Tabla II. 
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Figura 3. Mapa de calor de la comparación del porcentaje de contribución de las variables ambientales en los modelos de nicho de los 

25 tiburones carcarínidos.  
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Discusión 

 

Modelos de nicho ecológico  

 

Los modelos de nicho generados mediante el algoritmo de MaxEnt y la herramienta kuenm 

mostraron buena significancia estadística (ROC parcial) lo cual señala buena confiabilidad de 

los resultados (Peterson y Soberón 2008), buena capacidad de predicción de la distribución 

potencial (tasas de omisión) y una baja complejidad del modelo (AIC) durante la evaluación. 

Estos resultados indican que los modelos son útiles y capaces de predecir el nicho 

fundamental y la idoneidad del hábitat para los tiburones carcarínidos (Warren y Seifert 

2011). Asimismo, de acuerdo con los valores obtenidos, el área de accesibilidad o área M 

definida para las especies fue adecuada ya que permitió la correcta clasificación de los 

puntos de presencia de las especies (Barve et al. 2011). 

 

Por otra parte, se destaca el empleo de la herramienta kuenm para evaluar las mejores 

combinaciones de parámetros (tipos de respuesta y multiplicadores de regularización), lo 

cual permitió determinar la configuración óptima para minimizar el sobreajuste de los datos y 

generar modelos aplicables (Phillips y Dudík 2008, Anderson y González 2011). Esto es 

importante debido a que muchos estudios publicados utilizan la configuración 

predeterminada de parámetros por defecto en MaxEnt lo cual provoca que no siempre se 

generen los modelos más adecuados y se generen modelos demasiado complejos o 

simplistas que pueden minimizar la aplicabilidad del modelo (Morales et al. 2017). 

 

Distribución potencial actual de las especies 

 

Los modelos de distribución potencial de especies que utilizan el nicho ecológico como base 

teórica, son herramientas útiles para resolver preguntas de ecología aplicada, conservación y 

biogeografía (Guisan y Thuiller 2005). En los mapas de favorabilidad ambiental se puede 

corroborar que las especies modeladas se encuentran distribuidas preferentemente en los 

trópicos y que algunas zonas en las que no se había registrado la presencia de especies se 

presentan condiciones ambientalmente favorables. Por ejemplo, los mapas de favorabilidad 

ambiental generados mostraron que la especie N. velox podría distribuirse en las Islas 

Revillagigedo y aunque en la literatura no se había reportado la presencia de la especie, el 

primer registro de Lara-Lizardi et al. en (2017) corrobora la favorabilidad ambiental y la 
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distribución de la especie en esa zona. Asimismo, los mapas de idoneidad ambiental de N. 

velox indicaron alta favorabilidad ambiental en todas las islas que conforman las Islas 

Galápagos, sin embargo, hasta la fecha no se cuenta con registros de presencia en esas 

zonas.  

 

Para el tiburón de arrecife (C. perezi), Driggers et al. (2011) mencionan que se han 

presentado avistamientos de la especie en el norte del golfo de México, sin embargo, 

señalan que existe una controversia de su presencia debido a la dificultad asociada con la 

diferenciación morfológica entre especies de tiburones carcarínidos. En los mapas idoneidad 

obtenidos en este estudio se pudo observar que la zona del norte del golfo de México no 

presentó zonas de favorabilidad ambiental para C. perezi a pesar de que se incluyeron 

registros de presencia para la calibración de los modelos en esa zona. Por el contrario, 

aunque no se tienen registros de presencia de la especie cerca de la costa oeste de Brasil, 

en los mapas obtenidos se observa un área de favorabilidad en esa región, la cual podría 

estar relacionada a la presencia de arrecifes que son el hábitat principal de esta especie 

(Kibria et al. 2017). 

 

Para la construcción de los modelos de C. acronotus no se incluyeron registros de presencia 

en la parte noroeste de Brasil; sin embargo, los mapas de distribución potencial mostraron 

zonas de favorabilidad ambiental, las cuales pueden ser corroboradas con el estudio de 

Barreto et al. (2011) quienes mencionaron la presencia de juveniles de la especie en dicha 

zona.  

 

Asimismo, para la especie C. brevipinna se utilizaron puntos de presencia que no incluían la 

zona norte de la isla de Taiwán; sin embargo, en los mapas de distribución potencial se 

registró una zona con alta favorabilidad ambiental, la cual puede corroborarse con el estudio 

de Shoou-Jeng et al. (2005) quienes mencionan que esta especie se encuentra 

abundantemente en el noreste de Taiwán y representa una de las especies más importantes 

para la pesca comercial de tiburones en esta área.  

 

Un caso similar se presentó en T. obesus, especie para la cual el registro de presencia más 

al norte se encontraba en la boca del golfo de California en México; sin embargo, los mapas 

obtenidos mostraron zonas potenciales ambientalmente favorables más al norte de dicho 

punto hasta isla Cedros, lo cual se podría corroborar con el nuevo registro de Becerril-García 
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et al. (2018) en Bahía Magdalena y con los registros de presencia de T. obesus en la bahía 

de Jalisco (Corgos et al. 2016).  

 

Para la especie C. brachyurus los mapas mostraron zonas de favorabilidad ambiental 

potencial alta dentro del mar Mediterráneo a pesar de que no se tenían registros de 

presencia en esa región; sin embargo, el estudio reciente de Azab et al. (2019) reportó por 

primera vez la presencia de la especie, corroborando lo obtenido en los mapas realizados. 

Asimismo, para C. obscurus y P. glauca los mapas de idoneidad ambiental mostraron su 

presencia potencial frente a las costas de Egipto y aunque en la literatura se tenían registros 

dentro del Mar Mediterráneo, el primer registro de la especie fue reportado recientemente en 

la zona por Azab et al. (2019), confirmando las zonas de favorabilidad ambiental obtenidas 

en los mapas de distribución potencial en este estudio. 

 

En la especie R: terraenovae los mapas de favorabilidad ambiental mostraron zonas de 

distribución potencial más al sur de su distribución conocida lo cual se puede corroborar con 

el estudio de Mendonca et al. (2010) quienes identificaron la presencia de esta especie en 

Sudamérica, la cual diferenciaron de R. porosus mediante ADN mitocondrial. Los mapas 

obtenidos para la especie C. longimanus mostraron amplias zonas de favorabilidad 

ambiental, lo cual corresponde con la distribución geográfica extensa de esta especie desde 

regiones templadas hasta zonas de aguas cálidas (García-Cortés et al. 2012).  

 

Los mapas de distribución potencial de C. longimanus, C. signatus, G. cuvier, P. glauca 

indicaron zonas de favorabilidad ambiental alta en la costa oeste de la península de Florida 

en EUA, así como para las especies R. porosus, C. galapagensis y C. brachyurus, aunque 

para estas últimas no se había confirmado su presencia en dicha región. Esta zona de alta 

favorabilidad ambiental concuerda con las zonas de mayor agregación de tiburones 

reportada para las especies G. cuvier y P. glauca la cual podría estar relacionada con la 

teoría de que los tiburones pelágicos seleccionan ciertos lugares de agregación en el océano 

caracterizados por su alta productividad (“hot spots”) (Queiroz et al. 2016).  
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Predictores ambientales  

 

Batimetría  

La batimetría fue una de las variables que presentó mayor porcentaje de contribución en los 

modelos de nicho de la mayoría de las especies. En el estudio de Calich (2016) la batimetría 

se identificó también como una variable ambiental que destacó en los modelos de idoneidad 

del hábitat de las especies G. cuvier y C. leucas. Brodie et al. (2019) identificaron en 

modelos de nicho realizados mediante árboles de regresión (BRT, por las siglas en inglés de 

Boosted Regression Trees) que para la especie P. glauca la batimetría también fue la 

variable con mayor porcentaje de importancia relativa (27%).  

 

Bosch et al. (2017) en un estudio realizado mediante diferentes algoritmos de modelación en 

grupos de especies marinas, incluidas 20 especies de elasmobranquios, la batimetría fue en 

promedio muy relevante para la distribución del grupo de peces, así como para especies 

marinas de hábitat tropical y bentónico. Otro estudio realizado mediante máquinas de 

vectores de soporte (SVM, por las siglas en inglés de support-vector machines) sobre la 

riqueza de tiburones y rayas demostró que la batimetría, además de la temperatura fueron 

de las variables con una alta contribución en la distribución de estas especies (Guisande et 

al. 2013). 

 

De las especies para las cuales la batimetría fue una variable importante, para el tiburón C. 

limbatus por ejemplo, el estudio de Ward-paige et al. (2015) también obtuvo que la 

profundidad junto con la temperatura fueron las dos variables que presentaron mayor efecto 

en la distribución de los juveniles de esta especie.  

 

Clorofila  

La especie Carcharhinus brevipinna presentó un nicho fundamental determinado 

principalmente por la variable clorofila además de la temperatura superficial y la velocidad de 

corriente. Ward-paige et al. (2015) indicaron también que la temperatura es la variable de 

mayor influencia para la presencia de esta especie además de la profundidad; sin embargo, 

no incluyeron la clorofila como predictor ambiental en su estudio. La información biológica de 

la especie C. brevipinna es limitada y no se puede relacionar directamente su presencia con 

la clorofila; sin embargo, es acorde con otros estudios donde esta variable influye en los 

modelos de distribución de la clase Chondrichthyes (tiburones y rayas) (Bradie y Leung 
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2017). Por ejemplo, para el tiburón T. obesus la concentración de la clorofila y la velocidad 

de corriente mostraron cierta relación con su distribución en el área natural protegida del 

Archipiélago de Revillagigedo (Cortés-Fuentes 2018). 

 

La clorofila ha sido una variable ambiental que ha resultado ser importante para los modelos 

de nicho de otras especies como el tiburón ballena y el tiburón peregrino, la cual se ha 

relacionado con la alta producción primaria y biomasa de zooplancton que proporciona 

alimento para estas especies (Mckinney et al. 2012, Sequeira et al. 2012, Siders et al. 2013, 

Hacohen-domené et al. 2015, Lucifora et al. 2015). Asimismo, las masas de agua ricas en 

clorofila se han asociado con la presencia de tiburones carcarínidos como Prionace glauca 

debido a que esta variable favorece una mayor producción primaria y secundaria, lo cual 

podría aumentar la cantidad de sus presas potenciales como el calamar (Queiroz et al. 2005, 

Carvalho et. al. 2011).  

 

Distancia a la costa  

La distancia a la costa es una variable que no ha recibido mucha atención en el contexto de 

nichos ecológicos; sin embargo, estudios recientes la han incluido como una variable 

ambiental en el estudio de los modelos de nicho de algunas especies marinas (Bradie y 

Leung 2017). Asimismo, esta variable ha resultado tener un valor importante en la 

distribución de las especies de peces tropicales, incluidas algunas especies de 

elasmobranquios (Bosch et al. 2017, White et al. 2019).  

 

La especie C. isodon presentó la contribución más alta de la variable distancia a la costa en 

los modelos de nicho de los tiburones carcarínidos, además de la batimetría y la temperatura 

superficial. El estudio de Ward-paige et al. (2015) no incluyó la variable ambiental de 

distancia a la costa, pero concuerda con que la batimetría es una variable importante para 

esta especie y es uno de los factores más importantes que determinan la presencia de los 

juveniles de C. isodon.  

 

Asimismo, la distancia a la costa fue la variable ambiental de mayor contribución para los 

modelos de nicho de las especies C. perezi, C. plumbeus, C. porosus, N. velox y N. 

brevirostris. Para la especie C. plumbeus se ha mencionado que existe un aumento de 

presencia de esta especie a mayores distancias de la costa (Oh et al. 2017).  
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Aunque la distancia a la costa es considerada como una variable indirecta, se ha descrito 

también que otras especies de tiburones carcarínidos como el tiburón C. obscurus, C. 

limbatus son especies dependientes de aguas cercanas a la costa para fines de 

reproducción y crianza de juveniles (Heupel et al. 2007); razón por la cual la distancia a la 

costa podría estar relacionada con los requerimientos fisiológicos de los tiburones. La 

cercanía a la costa presenta además gran variación espacio temporal de condiciones 

ambientales, zonas de refugio contra depredadores, alta biodiversidad y productividad 

relacionada con la gran cantidad de alimento, lo cual puede favorecer las preferencias 

fisiológicas de estas especies (Yates et al. 2012). 

 

Salinidad  

La salinidad puede ser una variable determinante en el uso de hábitat de los 

elasmobranquios (Schlaff et al. 2014). Esta variable fue la más importante en el nicho 

ecológico de la especie C. leucas y R. longurio y una de las tres principales variables para 

las especies R. terraenovae, G. cuvier, N. brevirostris y C. cerdale. Esto podría deberse a 

que la mayoría de los tiburones y rayas son especies estenohalinas y su distribución ocurre 

como respuesta al cambio de salinidad para evitar el estrés fisiológico y posible mortalidad 

cuando los niveles de salinidad están fuera del rango de su tolerancia (Schlaff et al. 2014).  

 

Asimismo, el hecho de que esta variable sea importante para estas especies de tiburones 

carcarínidos puede deberse a que la salinidad tiene una mayor influencia en especies de 

elasmobranquios con hábitat cercano a la costa, debido a que están expuestos con mayor 

frecuencia escorrentías de agua dulce y fluctuaciones de salinidad (Schlaff et al. 2014). Por 

ejemplo, los juveniles del tiburón limón N. brevirostris ocupan zonas costeras de aguas 

someras como bahías, estuarios y lagunas de manglares que les sirve de refugio y como 

área de alimentación, por lo tanto están expuestos a distintos niveles de salinidad (Murchie 

et al. 2010).  

 

La alta contribución de la salinidad en los modelos de nicho del tiburón toro (C. leucas) 

podría estar relacionada a que es una especie eurihalina que puede tolerar distintos rangos 

de salinidad en lugares como las bocas de los ríos, estuarios, ríos tropicales y subtropicales 

e incluso en lagos hipersalinos donde ha sido encontrada (Hammerschlag 2006, Iqbal et al. 

2019). Werry et al. (2011) y (2012) han hipotetizado que los hábitats con baja salinidad 

pueden incrementar el nivel de supervivencia de los juveniles del tiburón toro al elegir estos 
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hábitats y evitar la competencia y depredación con otras especies similares como el tiburón 

limón (N. brevirostris), tigre (G. cuvier) o puntas negras C. limbatus.  

Asimismo, otros autores como Heupel y Simpfendorfer (2008) describen que las 

fluctuaciones de salinidad cercanas al Río Caloosahatchee en Estados Unidos, tienen alta 

influencia en la presencia de esta especie, debido a que la preferencia por ciertos rangos de 

salinidad puede minimizar los costos de energía relacionada con la osmorregulación para 

que ésta pueda ser utilizada en otros procesos fisiológicos.  

 

Temperatura  

La temperatura presentó para tres especies la mayor contribución en los modelos de nicho y 

representó para 12 de las 25 especies una de las tres variables principales. Estos resultados 

concuerdan con otros estudios en donde se menciona que la temperatura superficial del mar 

es una de las principales variables que determinan la presencia de tiburones ectotérmicos al 

ser un factor importante en su fisiología (Speed et al. 2010, Bosch et al. 2017). Sin embargo, 

no concuerdan con la hipótesis planteada, ya que para el resto de las especies no fue una 

variable importante.  

 

De las especies para las cuales la temperatura tuvo una contribución alta, la presencia de la 

especie R. terraenovae se ha relacionado principalmente con la temperatura, además de la 

profundidad (Ward-paige et al. 2015). Para la especie C. galapagensis, la literatura menciona 

que este tiburón de galápagos se distribuye en aguas templadas y tropicales (Wetherbee et 

al. 1996). Asimismo, Cortés-Fuentes (2018) determinaron mediante modelos aditivos 

generalizados que la temperatura contribuye a la presencia de esta especie; sin embargo, la 

información sobre la estructura de su población, rango de distribución y el conocimiento 

actual del uso del hábitat sigue siendo escaso (Pazmiño et al. 2018).  

 

Para la especie C. cerdale la información sobre su biología también es incipiente debido a 

que recientemente fue diferenciada del tiburón C. porosus (Castro 2011) y la relación con 

alguna de las variables ambientales de su entorno aún no sé conoce. Con los resultados 

obtenidos en los modelos de nicho ecológico se puede tener una aproximación a los 

requerimientos fisiológicos de esta y otras especies poco descritas, además de conocer su 

distribución potencial aún no determinada.  
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Velocidad de corriente  

La velocidad de corriente ha presentado una contribución alrededor del 15% en los modelos 

de distribución de las especies marinas (Bradie y Leung 2017). En este estudio, esta variable 

ambiental presentó mayor contribución a los modelos de nicho de C. longimanus y T. 

obesus. Estos resultados concuerdan con lo obtenido por Cortés-Fuentes (2018) quien 

describe mediante modelos aditivos generalizados que la velocidad de corriente también fue 

una variable importante para describir la abundancia del tiburón T. obesus.  

 

Asimismo, para otros tiburones, Ranintyari et al. (2018) describieron mediante modelos 

aditivos generalizados que la velocidad de corriente fue un predictor ambiental de la 

presencia del tiburón ballena y sugieren que debido a la alta movilidad y el comportamiento 

activo de la especie, esta variable puede ayudar a la migración para la búsqueda de alimento 

o encontrar nuevas condiciones ambientales. En este sentido, la velocidad de corriente 

pudiera ser importante para el tiburón C. longimanus debido a que se sugiere que la especie 

también presenta un proceso migratorio en busca de los hábitats más apropiados para 

desarrollar las diferentes fases de su ciclo biológico vital (García-Cortés et al. 2012).  

 

Oxígeno disuelto  

El oxígeno disuelto se ha identificado también como una variable importante que puede 

afectar la fisiología de los peces y algunos elasmobranquios, en procesos como metabolismo 

y equilibrio osmótico, entre otros (Hyatt et al. 2018). Sin embargo, la manera de como el 

oxígeno disuelto afecta las distribuciones, comportamiento y ecología de grandes 

depredadores como los tiburones han sido poco documentadas. Esta variable ambiental 

presentó mayor contribución para la especie C. plumbeus y fue una de las tres principales 

variables para especies como C. albimarginatus, N. velox, R. longurio y T. obesus.  

 

De los pocos estudios que señalan la relación de la distribución de los tiburones carcarínidos 

con la salinidad, Parsons y Hoffmayer (2005) señalaron para otra especie del género 

Rhizoprionodon (R. terraenovae) que su poca tolerancia a la hipoxia hace que se aleje de 

aguas cálidas con poco contenido de oxígeno. Asimismo, Heithaus et al. (2009) indican que 

los tiburones de talla grande como C. leucas y otras especies activas tienen preferencia por 

hábitats que generalmente no están agotados de oxígeno. 
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pH (potencial de hidrógeno) 

Los efectos del pH son cada vez más estudiados en experimentos de laboratorio y se sabe 

que un pH reducido puede también tener efectos negativos en procesos metabólicos y de 

comportamiento en especies marinas no calcificantes, como los peces (Munday et al. 2010). 

Para la especie C. brachyurus el pH fue la variable con mayor contribución a los modelos de 

nicho y una de las variables principales para las especies C. cerdale, C. signatus, R. porosus 

y T. obesus. En la literatura no se encontró relación de esta variable con la presencia de los 

tiburones carcarínidos; sin embargo, en otras familias de tiburones se han hecho estudios 

donde esta variable suele ser importante fisiológicamente y algunos efectos de esta variable 

pueden ser cambios significativos en la tasa metabólica, la química sanguínea y la capacidad 

de bombear agua sobre sus branquias (generalmente especies menos activas y asociadas a 

bentos) (Rosa et al. 2017). Por otra parte, podría tener efectos en el comportamiento de caza 

al momento de localizar alimento a través del olfato (Pistevos et al. 2015). 

 

Conclusiones 

 
• Los modelos obtenidos con MaxEnt mostraron ser altamente predictivos como una 

primera aproximación de la distribución potencial de los tiburones carcarínidos presentes 

en México.  

• La temperatura fue la variable principal del nicho ecológico para la especie C. cerdale, C. 

galapagensis, R. terraenovae y P. glauca.  

• La batimetría y la distancia a la costa fueron las variables principales con mayor 

contribución en el nicho ecológico de los tiburones carcarínidos, seguido de la 

temperatura y la velocidad de corriente. 

Derivado de este capítulo de la tesis se elaboró el artículo científico titulado: “Evaluation of 

Shifts in the Potential Future Distributions of Carcharhinid Sharks Under Different Climate 

Change Scenarios”. Sometido a: Frontiers in Marine Science. Pedro Luis Díaz-Carballido, 

Gabriela Mendoza-González*, Carlos Alberto Yañez-Arenas and Xavier Chiappa-Carrara*. 

DOI: 10.3389/fmars.2021.745501 (ANEXO II).  
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CAPÍTULO III. EVALUACIÓN DE CAMBIOS EN LA DISTRIBUCIÓN POTENCIAL 
FUTURA DE TIBURONES CARCARÍNIDOS BAJO DIFERENTES ESCENARIOS 

DE CAMBIO CLIMÁTICO 
 

Introducción 

 

El cambio climático se entiende como una modificación del clima atribuido directa o 

indirectamente a la actividad humana que altera la composición de la atmósfera mundial y 

que se suma a la variabilidad natural del clima (IPCC 2002). Sin embargo, la actividad 

humana ha sido el principal impulsor de este fenómeno debido a que ha modificado la 

superficie de la Tierra y la composición de la atmósfera de forma directa (mediante la 

emisión de gases o partículas) o indirecta (por medio de la química atmosférica) (IPCC 

2013).  

 

Asimismo, el cambio en el clima global ha generado la modificación las variables 

oceanográficas (i.e. temperatura, salinidad, pH), derivado de las modificaciones en la 

precipitación, radiación, evaporación, descargas de ríos, entre otros (Graham y Harrod, 

2009, et al. 2004, Komoroske y Lewison 2015). Por ejemplo, se ha reportado un aumento de 

la temperatura de más de 0.1°C por década (desde la superficie hasta los 700 m de 

profundidad) desde 1971 a 2010 y se prevé que la temperatura superficie del mar aumente 

rápidamente entre 1°C y 3° C, como resultado del efecto invernadero (IPCC, 2013).  

 

Asimismo, estos cambios en la temperatura suelen ir acompañados de variaciones en la 

salinidad, que es otra variable ambiental que podría verse modificada por el cambio 

climático. Por ejemplo, la disminución de la salinidad puede deberse al derretimiento de los 

glaciares y las capas de hielo, mientras que el aumento de la salinidad puede producirse por 

una mayor temperatura de la superficie del mar y la evaporación (Durack et al. 2012). Las 

variaciones en la salinidad también están relacionadas con cambios a gran escala en el 

movimiento del agua y se ha especulado que el aumento de la tensión del viento debido al 

cambio climático podría provocar un aumento de las corrientes costeras y afloramientos 

(Bakun 1990). 

 

Desde el punto de vista ecológico se ha documentado que el cambio climático afecta directa 

e indirectamente especies y sus poblaciones, así como a los ecosistemas en su composición 
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y función (Lorente et al. 2004, IPCC 2007, Bravo-Cadena et al. 2011, Wernberg et al. 2011, 

Jones et al. 2013). Algunas de estas afectaciones son la pérdida de hábitat, alteraciones en 

las interacciones intra e interespecíficas, aumento en la distribución de especies invasoras y 

modificaciones en los patrones de migración de los organismos (Lemoine et al. 2007, Pörtner 

2010, Bravo-Cadena et al. 2011).  

 

Asimismo, uno de los principales efectos que tiene el cambio del clima en las especies es la 

modificación (aumento o disminución) de sus áreas de distribución (Hughes 2000, Lorente et 

al. 2004, Sunday et al. 2012). La modificación en las áreas de distribución de las especies 

marinas se ha relacionado en mayor medida al incremento de la temperatura, debido a que 

la mayor parte de los animales acuáticos son ectotermos y por lo tanto su fisiología esta es 

determinada principalmente por esta variable (Lorente et al. 2004, Barange y Perry 2009, 

Sunday et al. 2012, Komoroske y Lewison 2015, Lezama-Ochoa et al. 2016).  

 

En los peces, por ejemplo, el aumento de temperatura produce cambios en su crecimiento, 

reproducción y en última instancia determina su supervivencia (Perry et al. 2005, Lemoine et 

al. 2007).  

 

Por otra parte, se ha descrito que las modificaciones del área de distribución de las especies 

por el cambio climático están determinadas su capacidad de respuesta, es decir, por sus 

límites de tolerancia fisiológica o amplitud de nicho (Broennimann et al. 2006). De manera 

que una especie con una amplitud de nicho extensa (generalista) se puede ver beneficiada 

por las modificaciones en el clima, aumentando su área de distribución geográfica; por el 

contrario, si una especie posee un nicho muy estrecho (especialista), podría presentar una 

disminución de su área de distribución si las condiciones ambientales se vuelven diferentes 

en el futuro (Thuiller et al. 2005, Maciel-Mata et al. 2015). 

 

La evaluación de la respuesta de la diversidad biológica al cambio climático se ha convertido 

en un campo muy activo de la investigación científica (Durán-Puga et al. 2016) y sirve como 

una alternativa de estudio para evaluar el impacto del cambio climático sobre el espacio 

geográfico de las especies (Peterson 2006, Jones et al. 2013). Los modelos de nicho 

ecológico y modelos de distribución de especies han tenido un papel importante en estas 

evaluaciones de riesgos derivados del efecto del cambio climático (Martínez-Meyer 2016). 

Esto se logra definiendo el nicho climático mediante modelos correlativos para 
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posteriormente proyectarlos a distintos escenarios futuros de cambio climático y de esta 

forma, determinar la posible variación del área de distribución de la especie (Felicísimo 2011, 

Peterson et al. 2011, Lezama-Ochoa et al. 2016, Birkmanis et al. 2018). Asimismo, este tipo 

de estudios constituyen un instrumento esencial para evaluar la incertidumbre del efecto del 

cambio climático en la biodiversidad (IPCC 2002) y proporcionan una importante herramienta 

para analizar el grado de exposición de las poblaciones, especies o ecosistemas ante este 

fenómeno (Dawson et al. 2011). 

 

Antecedentes  

 

Los efectos del cambio climático en la distribución de las especies se han documentado por 

observaciones directas, investigaciones a largo plazo y considerando registros fósiles de 

diversos grupos taxonómicos como plantas, animales terrestres, de agua dulce y marinos 

(Parmesan 2006, Cadena et al. 2011). Estos efectos de basan en la evidencia histórica de 

que el efecto del clima podría expandir o reducir el área de distribución de las especies tal 

como ha ocurrido desde la última era glacial y se asume que en el futuro pudiera existir un 

fenómeno parecido (Cruz-Cárdenas 2016). Asimismo, otros estudios realizados en décadas 

recientes han reportado que las especies presentan cambios en sus distribuciones como 

respuesta biológica al cambio climático (Brown et al. 2016).  

 

Los estudios de modelación ecológica se han utilizado en últimos años para determinar el 

cambio de distribución de las especies marinas (Poloczanska et al. 2013, Melo-Merino et al. 

2020) y terrestres (Parmesan y Yohe 2003). Para los peces elasmobranquios, existen 

algunos estudios que han analizado los efectos del cambio climático mediante modelación 

ecológica como el elaborado por Jones et al. (2013) quienes evaluaron en el Mar del Norte el 

cambio de distribución de 17 especies amenazadas (7 elasmobranquios).  

 

Su objetivo fue analizar el nivel de impacto del cambio climático en el área de distribución de 

las especies mediante tres algoritmos correlativos (incluido MaxEnt) bajo el escenario SRES 

A2. Sus resultados mostraron que los elasmobranquios como la raya noruega (Dipturus 

batis) y el tiburón angelote (Squatina squatina) fueron las especies que presentaron mayor 

reducción en sus áreas de distribución (11.6%). Sguotti et al. (2016) realizaron en el Mar del 

Norte un estudio para determinar el cambio de la distribución de un ensamble de 8 especies 

de elasmobranquios bentónicos (rayas y tiburones) desde el siglo XX hasta la actualidad 
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(1902-2013) por efectos del cambio climático y sobrepesca; utilizaron modelos lineales 

generalizados (GLM) e incluyeron variables como profundidad, tipo de sustrato y 

temperatura. Determinaron que la distribución de las especies de aguas frías disminuyó, 

mientras que la distribución de especies de aguas cálidas presentó un aumento bajo los 

efectos del cambio climático. En un estudio reciente, Pestana (2019) determinó que bajo dos 

escenarios de cambio climático (RCP2.6 y RCP8.5) la idoneidad del hábitat de los tiburones 

de la especie Sphyrna zygaena se modificó hacia una distribución más costera.  

 

En estudios realizados para tiburones carcarínidos, Lezama-Ochoa et al. (2016) evaluaron 

mediante el algoritmo de máxima entropía (MaxEnt) el porcentaje relativo de contribución de 

variables ambientales (profundidad, temperatura superficial del mar, salinidad y producción 

primaria) en la distribución del tiburón sedoso (Carcharhinus falciformis), además evaluaron 

el hábitat idóneo para las especies en el presente (2001-2010/2011) y en el futuro (2090-

2099/2100) bajo el escenario SRES A2 en los océanos Atlántico, Índico y Pacífico. Los 

resultados mostraron que la banda ecuatorial y algunas zonas costeras con surgencias 

fueron las áreas más idóneas para esta especie en los tres océanos y que la temperatura 

superficial del mar fue la variable de mayor contribución para explicar su distribución. Bajo el 

escenario de cambio climático SRES A2 el mayor cambio en el hábitat favorable del tiburón 

sedoso fue observado en el Océano Atlántico. 

 

Hipótesis  

 

El cambio climático implica un aumento en la temperatura y como consecuencia la 

modificación de otras variables ambientales, por lo tanto, los tiburones carcarínidos al ser 

especies sensibles térmicamente podrían presentar mayores pérdidas de área favorable en 

el escenario climático con condiciones climáticas más extremas (RCP8.5). Además, se 

espera que las especies que presentan una amplitud de nicho con una gama más amplia de 

condiciones climáticas en su rango de distribución presenten menor perdida de área 

favorable en escenarios futuros que las especies con una amplitud de nicho restringida.  

 

Justificación  

 

El calentamiento global ha alterado las variables ambientales del océano como la 

temperatura, oxígeno disuelto, pH, entre otras (Sweetman et al. 2017) y la biodiversidad 
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marina ha respondido ante tales condiciones cambiantes de su entorno, lo cual podría tener 

efectos en algunos aspectos de su biogeografía a diferentes escalas (Smale et al. 2019). 

Algunos de efectos serían, por ejemplo, la pérdida de biodiversidad, la modificación en la 

composición de las comunidades, cambios en el funcionamiento de los ecosistemas, y a 

nivel de especie cambios en su distribución como desplazamientos altimétricos y/o 

latitudinales y finalmente adaptación o extinción local como consecuencia de las anomalías 

climáticas (Peterson et al. 2001, Lezama-Ochoa et al. 2016, Smale et al. 2019).  

 

Las especies más susceptibles y amenazadas por diversos factores podrían ser afectadas y 

presentar un cambio en su distribución espacial en mayor medida (Peterson et al. 2002). En 

este sentido, diversos autores recomiendan las especies vulnerables deben examinarse 

estrechamente ya que el entendimiento del efecto del cambio climático en un organismo es 

un paso importante para lograr un mayor soporte de las estrategias de conservación; sin 

embargo, es un desafío predecir la respuesta de cada especie, así como de todo el 

ecosistema, debido a las diferencias en la historia de vida de cada una, el hábitat preferido, 

las presas y las presiones externas como la actividad humana (Real et al. 2010, Drymon et 

al. 2013, Lauria et al. 2015, Okey et al. 2015).  

 

Ante tal necesidad, los modelos de nicho ecológico y distribución potencial se han empleado 

para hacer evaluaciones preventivas de riesgos por efecto del cambio climático ya que 

permiten medir el nivel de exposición y sensibilidad de una amplia gama de especies ante 

este fenómeno; además, los resultados obtenidos de este tipo de análisis pueden ser 

utilizados para evaluar la vulnerabilidad de las especies y ecosistemas (Peterson et al. 2002, 

Thomas et al. 2004, Thuiller et al. 2004, Thuiller et. al. 2005). 

 

Actualmente la disponibilidad de datos climáticos para varios escenarios futuros ha generado 

un aumento de los estudios de modelos de nicho ecológico en varias especies marinas 

(Wiley et al. 2003, Melo-Merino et al 2020). Sin embargo, pocos estudios han podido 

identificar la respuesta de las especies de tiburones ante diferentes escenarios de cambio 

climático a pesar de que en México existen esfuerzos importantes para la conservación de 

los tiburones. Por tal motivo es importante evaluar los efectos del cambio climático en 

especies vulnerables como los tiburones carcarínidos y determinar las especies más 

susceptibles al cambio climático. Los resultados obtenidos podrían servir para generar una 

mejor planeación de los esfuerzos de conservación, identificar qué proyectos deberían recibir 
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más atención para mitigar el efecto del cambio climático y asignar los recursos económicos 

existentes de manera más eficiente (Feria-Arroyo et al. 2013). 

Objetivos 

 

• Modelar los posibles cambios en la distribución potencial de los tiburones carcarínidos 

bajo cuatro escenarios de cambio climático: mitigación (RCP2.6), estabilización (RCP 

4.5) (RCP6.0) y extremo (RCP8.5) para el año 2050. 

• Evaluar las áreas de pérdida y ganancia de área favorable a futuro y determinar que 

especies serán más susceptibles al cambio global con base en el grado de modificación 

de su distribución geográfica y la amplitud de su nicho ecológico en cada uno de los 

escenarios  

 

Material y métodos  

 

Para realizar las proyecciones a futuro se eligieron los cuatro escenarios de cambio climático 

descritos por el IPCC con el fin de describir el contraste y el impacto de estas políticas 

climáticas en el hábitat favorable de las especies bajo diferentes circunstancias: mitigación 

(RCP2.6), estabilización (RCP4.5) (RCP6.0) y extrema (RCP8.5) (Van Vuuren et al. 2011). 

Además, se eligieron los cuatro escenarios debido a que se ha documentado que cada 

escenario podría tener diferente efecto sobre el nicho ecológico y la distribución; por ejemplo, 

se ha probado que el escenario de estabilización RCP4.5 llega a representar un mayor 

impacto que el escenario extremo RCP 8.5 para algunas especies (Ren et al. 2016). 

También que las proyecciones de los RCP2.6 y RCP4.5 podrían generar mayor ganancia de 

área favorable para algunas especies, en contraste con las condiciones actuales (Goberville 

et al. 2015, Quesada-Quirós et al. 2016). 

 

Registros de presencia  

 

Los puntos de presencia utilizados en este capítulo para la construcción de los modelos 

fueron los mismos puntos depurados, filtrados y sin colinealidad que se utilizaron en el 

capítulo anterior (capítulo II) (Tabla I). 
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Tabla I. Registros de presencia (número inicial, posterior al filtrado con la gradilla de uno (1) 

y dos grados (2) y porcentaje de reducción después del filtrado). Número de ecorregiones 

marinas (MEOW) utilizadas para la construcción del área M, incluido el buffer. 

 

Especie Número 
inicial 

Registros de 
presencia 

Reducción de 
puntos (%) 

Número de MEOW 
y buffer 

C. acronotus 349 102 (1) 70.8 17 
C. albimarginatus 4193 221 (2) 94.7 110 + buff. 
C. altimus 815 213 (1) 73.9 142 
C. brachyurus 1718 184 (2) 89.3 144 
C. brevipinna 1051 194 (2) 81.5 123 
C. cerdale 20 20 0.0 13 
C. falciformis 8185 600 (2) 92.7 182+ buff. 
C. galapagensis 587 144 (1) 75.5 170+ buff. 
C. isodon 555 40 (1) 92.8 18 
C. leucas 12462 86 (2) 99.3 138 
C. limbatus 3609 340 (2) 90.6 173+ buff. 
C. longimanus 2334 404 (2) 82.7 168+ buff. 
C. obscurus 2782 301 (2) 89.2 152+ buff. 
C. perezi 306 79 (1) 74.2 18 
C. plumbeus 3114 300 (2) 90.4 156+ buff. 
C. porosus 268 58 (1) 78.4 50 
C. signatus 906 119 (2) 86.9 44 + buff. 
G. cuvier 4939 559 (2) 88.7 174 + buff. 
N. velox 168 63 (1) 62.5 37 
N. brevirostris 5158 98 (1) 98.1 16 
P. glauca 7119 1110 (2) 84.4 206 + buff. 
R. longurio 736 235 (1) 68.1 18 
R. porosus 185 109 (1) 41.1 20 
R. terraenovae 891 118 (1) 86.8 21 
T. obesus 1659 137 (1) 91.7 109 + buff. 

TOTAL 64109 5826   
 

Predictores ambientales  

 

Los predictores ambientales futuros utilizados para la construcción de los modelos se 

obtuvieron del portal BIORACLE-2 (http://www.oracle.ugent.be/) a una resolución espacial de 

cinco arcos de minuto (~9.2 km por pixel) en formato ASCII (ESRI). Las capas ambientales 

de este repositorio están basadas en modelos de circulación general (OGCM, por las siglas 

en ingles de ocean general circulation models) atmósfera-océano acoplados (CCSM4, 

HadGEM2-ES, MIROC5) (Assis et al. 2017).  

 

Una condición para hacer proyecciones a escenarios de cambio de climático es que las 

variables ambientales del presente estén disponibles para los escenarios del futuro en los 

cuales se harán las proyecciones (Pearson y Dawson 2003). Por tal motivo, para construir 

los modelos de nicho en este capítulo se utilizaron las variables ambientales disponibles para 
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escenarios futuros al 2050 en el repositorio Bio-ORACLE. Las variables que se utilizaron 

fueron la temperatura, salinidad y velocidad de corriente y sus seis valores correspondientes: 

valores mínimos (min), máximos (max), promedio (mean), rango (rango) y promedios de los 

valores mínimos (ltmax) y promedios de los valores máximos (ltmax) registrados por año de 

cada variable para el periodo de tiempo actual (Tabla II) y para para a cada una de las cuatro 

trayectorias de concentración representativas (RCP 2.6, RCP6.0, RCP4.5 y RCP8.5) (Tabla 

II). 

 

Los predictores ambientales se agruparon en dos sets o conjuntos de variables. El “set 1” se 

conformó de 18 predictores ambientales (3 variables ambientales y sus 6 valores 

correspondientes (Tabla II), el “set 2” se conformó con los predictores ambientales para cada 

especie sin colinealidad, obtenidos a partir del análisis de inflación de la varianza (VIF <10). 

 

Tabla II. Variables ambientales del repositorio Bio-Oracle utilizados en la caracterización de 

los modelos de nicho presente y futuro en los cuatro RCP, utilizadas en el set 1. 

 

Variables 
ambientales   Unidades  

Temperatura 

Temperatura máxima registrada por año (TS_ltmax) 

°C 

Temperatura máxima (TS_max)  
Temperatura promedio (TS_prom)  
Temperatura mínima (TS_min)  
Temperatura mínima registrada por año (TS_ltmin) 
Temperatura rango (TS_r) 

Salinidad 

Salinidad máxima registrada por año (S_ltmax) 

PSS 

Salinidad máxima (S_max)  
Salinidad promedio (S_prom)  
Salinidad mínima (S_min)  
Salinidad mínima registrada por año (S_ltmin) 
Salinidad rango (S_r) 

Velocidad de 
corriente  

Velocidad máxima registrada por año (VC_ltmax) 

m-1 

Velocidad de corriente máxima (VC_max)  
Velocidad promedio (VC_max)  
Velocidad mínima (VC_prom)  
Velocidad mínima registrada por año (VC_ltmin)  
Velocidad rango (VC_r) 
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Construcción de modelos  

 

Cabe mencionar que para este capítulo III se construyeron nuevos modelos de nicho del 

tiempo presente distintos a los realizados en el capítulo II, en los que se utilizaron solo las 

variables ambientales que están disponibles en el repositorio BioOracle para el futuro en los 

cuatro escenarios de cambio climático (temperatura, salinidad y velocidad de corriente). 

 

Los modelos de calibración se crearon con múltiples combinaciones de multiplicadores de 

regularización, distintos tipos de respuesta y conjuntos de predictores ambientales mediante 

el comando kuenm_cal de kuenm (Cobos et al. 2019b) en el software MaxEnt versión 3.4.1 

(Phillips et al. 2006) de R (R Core Team 2018). Los parámetros utilizados para la 

construcción de los modelos por especie fueron: 9 valores de regularización (1, 1.5, 2, 2.5, 3, 

3.5, 4, 6 y 10) y 15 tipos de conjuntos (“l”, “q”, “p”, “h”, “lq”, “lp”, “lh”, “qp”, “qh”, “ph”, “lqp”, 

“lqh”, “lph”, “qph” y “lqph”) derivados de los cinco tipos de respuesta lineal (l), cuadrática (q), 

producto (p) y tipo bisagra o ‘hinge’ (h). Se utilizó un background de 10000 y función de 

salida logística.  

 

Los puntos de registro en formato “.csv” fueron divididos previamente de forma aleatoria en 

70% para calibración y 30% para evaluación (Peterson et al. 2011, Mendoza-González et al. 

2016) y agrupados en carpetas (puntos generales, calibración y evaluación). Asimismo, se 

utilizaron los dos conjuntos de predictores ambientales en formato asc. (“set 1” y “set 2”).  

Las variables de mayor importancia relativa en los modelos de nicho de cada especie se 

determinaron con la con la prueba de Jackknife dentro del mismo proceso de kuenm en 

MaxEnt (Phillips et al. 2006, Cobos et al. 2019).  

 

Evaluación y selección de mejores modelos 

 

La evaluación de los modelos candidatos se realizó utilizando la función kuenm_ceval de la 

paquetería kuenm (Cobos et al. 2019b). En este procedimiento, los modelos se evaluaron de 

manera prioritaria en términos de significancia estadística (ROC parcial), capacidad de 

predicción (tasas de omisión) y complejidad del modelo (criterio de Akaike) (Cobos et al. 

2019b). La significancia estadística se midió con pruebas ROC parcial mediante un 

remuestreo aleatorio con el 50% de los datos de prueba y 500 iteraciones de Bootstrap.  
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La prueba de ROC parcial indica que los modelos son significativamente mejores que al azar 

(AUC>1) con valores de 1 a 2, donde todo valor mayor a 1 y cercano a 2 indica que es buen 

modelo y donde el 1 representa un modelo igual o peor que uno hecho al azar (Peterson et 

al. 2008, Adhikari et al. 2018, Narváez-Romero et al. 2018) y donde se remueven los 

modelos no significativos bajo esta consideración. Posteriormente los modelos candidatos 

que cumplieron con la significancia estadística se seleccionaron por su rendimiento o tasa de 

omisión, que indica qué tan bien los modelos creados con datos de entrenamiento predicen 

las presencias de prueba; para ello se aplicó un umbral de E = 5% eliminando todos los 

modelos para los cuales la tasa de omisión fue > 0.05. Finalmente, los modelos se 

seleccionaron por los valores más bajos del criterio de Akaike, estos valores AICc indican 

qué tan bien los modelos se ajustan a los datos y penalizan la complejidad para favorecer 

modelos simples (Cobos et al 2019b). 

 

Creación del modelo final  

 

Este proceso se realizó mediante la función kuenm_mod, el cual toma el archivo “.csv”. con 

los mejores modelos del proceso de acuerdo con las métricas (significancia estadística, tasa 

de omisión y criterio de Akaike), los escribe y ejecuta en un archivo por lotes para crear 

modelos finales con las parametrizaciones finales seleccionadas (Cobos et al. 2019b). En 

este paso se crearon las proyecciones a futuro al seleccionar los sets de predictores 

ambientales para realizar transferencias de forma automática, es decir con esta función, los 

modelos finales del presente de cada especie, que cumplieron las mejores 

parametrizaciones y evaluaciones, se proyectaron a los escenarios RCP2.6, RCP6.0, 

RCP4.5 y RCP8.5 truncando las estimaciones.  

 

Análisis de riesgo de extrapolación  

 

La transferencia de modelos se puede realizar dependiendo de que existan las 

combinaciones climáticas en los sitios en los cuáles se transfiere; la literatura indica que 

previamente se debe hacer una comparación de la similitud bioclimática entre el área de 

calibración y el área de transferencia con el fin de evaluar si hay riesgo de extrapolación 

(Owens et al. 2013). Para verificar la confiabilidad de las trasferencias de los modelos a 

futuro se empleó la métrica de paridad orientada a la movilidad (MOP, por las siglas en 
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inglés de mobility-oriented parity) con un valor de 10%; los valores de 0 corresponden a 

áreas con estricta extrapolación (Owens et al. 2013).  

 

El análisis se realizó mediante la función kuenm_mmop que compara y calcula los valores 

ambientales de distancia entre el área de calibración y los escenarios a los cuales fueron 

trasferidos los modelos (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, RCP8.5). Las capas producidas en esta 

función permiten visualizar los riesgos de extrapolación estrictos y diferentes niveles de 

similitud entre las regiones o escenarios de proyección y el área de calibración (Cobos et al. 

2019b). 

 

Ganancia y pérdida de área favorable  

 

Para este proceso los mapas continuos de distribución potencial actual y futura se 

transformaron a mapas binarios con un umbral del 5%. Este valor de umbral de corte utiliza 

los valores de idoneidad menores o iguales al 5% en los puntos de presencia (datos de 

entrenamiento) para clasificar ausencia (0) y aquellos que exceden este valor para clasificar 

presencia (1) (Guisan et al. 2006, Cooper y Soberón 2018).  

 

Una vez obtenidos los mapas binarios del presente y futuro, se obtuvieron los cambios en el 

área favorable en los cuatro escenarios futuros mediante a través de un análisis espacial en 

un SIG (ArcMap 10.5). La salida binaria del modelo de distribución futura se multiplico por 

dos y se sumó a la salida binaria del modelo de distribución actual (mapa binario futuro*2 + 

mapa binario presente), por separado para cada RCP y para cada especie.  

 

El resultado de la operación permitió identificar tres valores: i) las zonas de pérdida de área 

favorable (áreas favorables en el presente, pero no en el futuro) (valor 1), ii) los sitios de 

ganancia de área favorable (áreas no favorables en la actualidad, pero adecuadas en el 

futuro) (valor 2) y iii) el área estable o de mantenimiento (áreas favorables en el presente y 

en el futuro) (valor 3). Las distintas zonas obtenidas (ganancia, pérdida y mantenimiento) 

fueron mapeadas para cada especie en los cuatro escenarios futuros. Se calculó el 

porcentaje de área mantenida, ganada y pérdida para cada especie en cada escenario 

tomando en cuenta la proporción del número de pixeles de cada categoría (1, 2 y 3) en 

relación con el número total de pixeles del área de estudio (área de cada categoría / área 

total * 100). Asimismo, se calculó el cambio total de área favorable en cada especie, 
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restando el porcentaje de las áreas de pérdida de área favorable al porcentaje de ganancia 

de área favorable, bajo los cuatro escenarios climáticos futuros. 

 

Para determinar la proporción de cambio de hábitat favorable en el futuro, es decir, la 

proporción de área predicha en los modelos del futuro respecto al área predicha en los 

modelos del presente de cada especie, se obtuvo el número total de pixeles con 

favorabilidad ambiental en cada escenario futuro y se contrastó sobre el número total de 

pixeles con favorabilidad ambiental del presente.  

 

Amplitud de nicho  

 

Para este análisis, las salidas continuas de los modelos de nicho ecológico de MaxEnt de 

cada especie en el presente y para los cuatro escenarios futuros se transformaron en capas 

ráster. Posteriormente, la amplitud de nicho se estimó con el índice de Levin´s usando la 

paquetería ENMTools (Warren et al. 2010) en el programa R. El índice de Levin´s (B2) tiene 

valores de 0 a 1; indicando una amplitud generalista con valores superiores a 0.6 y una 

amplitud especialista con valores inferiores (Warren et al. 2008, Warren et al. 2010). 

Posteriormente, para evaluar si existía una relación entre la amplitud de nicho de las 

especies y la pérdida de área favorable en el futuro, se realizó un análisis de correlación de 

Pearson y una t-Student con un nivel de confianza del 95% (P>0.05) (Zar, 1999). 

 

Capacidad predictiva de modelos  

 

Para determinar la diferencia entre la capacidad predictiva de los modelos generados con 

distintas variables ambientales, se compararon los valores de área predicha (AUC ratio) 

obtenida de los modelos de nicho generados en el capítulo II con las variables del presente 

(temperatura, salinidad, oxígeno disuelto, clorofila, pH, velocidad de corriente, distancia a la 

costa y batimetría), contra los valores de área predicha (AUC ratio) obtenidos de los modelos 

de nicho realizados en el presente capítulo con las variables ambientales disponibles a futuro 

del repositorio Bio-Oracle (temperatura, salinidad y velocidad de corriente). Para comparar 

las diferencias, se realizó una prueba de t-Student con un nivel de confianza del 95% 

(P>0.05) (Zar, 1999) a los valores del AUC ratio obtenidos en los modelos de nicho de cada 

una de las especies.  
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Resultados  
 
Variables ambientales  
 
El análisis VIF mostró que de las18 variables ambientales del portal Bio-Oracle, entre 8 y 9 

variables no presentaron colinealidad y conformaron el “set 2” (Tabla III). 
 

Tabla III. Variables ambientales sin colinealidad para la caracterización de los modelos de 
nicho presente y futuro en los cuatro RCP, utilizadas en el set 2. 

Especie/variable 
ambiental 
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C. acronotus  * * * *   *   *   *   *  8 
C. albimarginatus  * * * *  *    *   *   *  8 
C. altimus *  * * *   *   *   *   *  8 
C. brachyurus *  * * *   *   *    *  *  8 
C. brevipinna  * * * *   *   *   *   *  8 
C. cerdale  * * * *   *   *  *  *    8 
C. falciformis *  *  * * *    *  *    *  8 
C. galapagensis *  * * *   * *     *   *  8 
C. isodon  * * * *   * *     *   *  8 
C. leucas *  * * *  *  *     *   *  8 
C. limbatus *  * * *   * *     * *    8 
C. longimanus *  * * *   *   *   *   *  8 
C. obscurus *  *  * *  * *     *   *  8 
C. perezi  * * * *   *   *   *   *  8 
C. plumbeus *  * * *   *   *   *   *  8 
C. porosus  * * * *   * *     *   *  8 
C. signatus  * * * *   * *     *   *  8 
G. cuvier *  * * *   *   *   *   *  8 
N. velox * * * * *   *   *   *   *  9 
N. brevirostris  * * * *   * *     *   *  8 
P. glauca *  * * *   *   *   *   *  8 
R. longurio * * * * *   *   *   *   *  9 
R. porosus  * * * *   *   *   *   *  8 
R. terraenovae  * * * *   *   *   *   *  8 
T. obesus *  * * *   *   *   *   *  8 

 

Las tres variables con mayor contribución en el análisis Jackknife, fueron la temperatura 

superficial promedio (60.8% TS_prom), la velocidad de corriente mínima (43.6% VC_min) y 

la salinidad mínima (39.9% S_max). La temperatura fue la variable principal en los modelos 

de nicho de 16 especies (64%) y tuvo una contribución mayor a cincuenta por ciento en los 

modelos de nicho de C. galapagensis (60.8% TS_prom), C. brachyurus (50.8% TS_r), C. 

falciformis (52.6% TS_prom). La velocidad de corriente fue la variable de mayor contribución 

en el modelo de nicho de R. porosus (43.6% VC_min). La salinidad fue la variable de mayor 

porcentaje de contribución al modelo de nicho de C. porosus (39.9% S_min) (Fig. 1).  
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Figura 1. Porcentaje de contribución de los tres predictores con mayor contribución a los modelos de nicho ecológico de las 25 

especies de tiburones carcarínidos en la prueba de Jackknife. [VC (velocidad de corriente), TS (temperatura superficial), S (salinidad), 

PH (pH del agua), OD (oxígeno disuelto), DC (distancia a la costa), CI (clorofila), B (batimetría). min (mínimo), max (máximo, prom 

(promedio), r(rango), ltmax (máxima registrada por año), ltmin (mínima registrada por año)]. 
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Modelos de nicho ecológico  

 

Se elaboraron 270 modelos de calibración en el proceso kuenm resultantes de la 

combinación de los tipos de respuesta, los valores de regularización y los conjuntos de 

variables ambientales. En los modelos obtenidos se obtuvo una significancia estadística con 

valores de AUC ratio > 1 y algunos cercanos a 2 (Tabla IV). Los valores del desempeño de 

los modelos presentaron el umbral de tasa de omisión permitido (tasas de omisión ≤5%), 

excepto para C. falciformis (0.07), C. signatus (0.08), G. cuvier (0.06) y T. obesus (0.07) 

(Tabla IV). Los modelos finales que cumplieron los tres criterios de evaluación (significancia 

estadística, tasas de omisión y criterio de Akaike), utilizados para realizar los mapas de 

distribución potencial actual de los tiburones carcarínidos y su proyección a futuro, se 

muestran en la Tabla IV. Los mapas de distribución potencial que muestran la favorabilidad 

ambiental del presente para las 25 especies de tiburones carcarínidos se presentan en el 

anexo II (Fig. 1 – 75).  

 

Tabla IV. Modelos finales con las combinaciones óptimas que cumplieron con el criterio de 

selección de kuenm. Multiplicador de regularización (MR), características C [lineal (l), 

cuadrática (q), producto (p) y tipo bisagra (h)]. Set de variables predictoras (Set. Pred). 

Proporción de AUC (AUC ratio). Tasa de omisión del 5%. Número de parámetros. 

 

Especie MR C Set 
pred. AUCratio Tasa de omisión 5% Núm. de 

parámetros 
C. acronotus 6 lqh set1 1.3 0.03 14 
C. albimarginatus 2 lp set1 1.2 0.05 35 
C. altimus 1.5 lqh set1 1.2 0.05 22 
C. brachyurus 6 lh set2 1.3 0.02 19 
C. brevipinna 2.5 lph set1 1.2 0.03 72 
C. cerdale 1.5 lqp set1 1.9 0 3 
C. falciformis 6 l set1 1.1 0.07 10 
C. galapagensis 6 h set1 1.1 0.05 11 
C. isosdon 1.5 lq set1 1.8 0 10 
C. leucas 1.5 lq set1 1.3 0.04 11 
C. limbatus 6 p set1 1.2 0.05 29 
C. longimanus 3.5 pq set2 1.2 0.05 38 
C. obscurus 3 qp set1 1.1 0.04 35 
C. perezi 1.5 l set1 1.3 0 9 
C. plumbeus 4 lh set2 1.2 0.03 8 
C. porosus 1 q set1 1.4 0 14 
C. signatus 3 lqp set1 1.1 0.08 37 
G. cuvier 1 lq set2 1.1 0.06 10 
N. velox 1 q set1 1.7 0 9 
N. brevirostris 1 lq set2 1.1 0.03 11 
P. glauca 3.5 lqph set1 1.1 0.05 89 
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Especie MR C Set 
pred. AUCratio Tasa de omisión 5% Núm. de 

parámetros 
R. longurio 2 l set2 1.6 0.04 9 
R. porosus 1.5 q set1 1.2 0 9 
R. terraenovae 1 lq set1 1.4 0.03 10 
T. obesus 6 h set2 1.1 0.07 36 

 

El análisis MOP mostró en los mapas generados grandes áreas de extrapolación estricta 

(Fig. 1 – 75). Por este motivo, los mapas de condiciones futuras que se crearon para los 

cuatro escenarios futuros (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5) se realizaron con una 

respuesta truncada sin tomar en cuenta los resultados de extrapolación y clamping, esto con 

el fin de evitar extrapolaciones artificiales a los valores extremos de las variables ecológicas 

(Elith et al. 2011). 

 

Evaluación de la distribución potencial futura 

 

Ganancia de área favorable  

 

En el escenario RCP2.6 la especie con mayor porcentaje de área favorable ganada fue el 

tiburón T. obesus (12.6%). En el RCP4.5 las especies T. obesus y C. plumbeus tuvieron los 

más altos porcentajes de ganancia de área favorable (13.8%). En el RCP6.0 la especie C. 

perezi presentó el mayor porcentaje de ganancia (12.4%), mientras que en el RCP8.5 el 

valor más alto de ganancia de área favorable fue para R. longurio (14.9%) (Tabla V).  

 

En el escenario RCP2.6 la proporción de área predicha en el futuro fue mayor respecto al 

presente para siete especies (C. longurio, C. perezi, C. longimanus, C. plumbeus, C. 

albimarginatus, C. limbatus y T. obesus) (Fig. 2); para el escenario RCP4.5 la proporción de 

área predicha en el futuro fue mayor respecto al presente para las mismas especies que en 

el RCP2.6 excepto para C. albimarginatus (Fig. 2); para el escenario RCP6.0 la proporción 

de área favorable fue mayor en el futuro para las mismas especies que en el RCP2.6 (Fig. 

2); en el escenario RCP8.5 la proporción de área predicha incrementó respecto al presente 

solo para cuatro especies (C. longurio, C. longimanus, C. plumbeus y T. obesus) (Fig. 2).  
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Pérdida de área favorable  

 

El porcentaje máximo de pérdida de área favorable en el escenario RCP2.6 fue de 13.3% 

para el tiburón C. cerdale. En el escenario RCP4.5, 11 especies registraron más de 10% de 

pérdida de área favorable, la especie con mayor pérdida en este escenario fue el tiburón C. 

porosus (16.4%). El mayor porcentaje de pérdida se registró en el RCP6.0 en la especie C. 

cerdale (14.3%) y en el RCP8.5 en la especie C. porosus (28.3%).  

 

La proporción de área favorable en el RCP2.6 respecto al presente fue menor para seis 

especies: C. acronotus, C. brevipinna, C. signatus, C. porosus. C. obscurus y R. terraenovae 

(Fig. 2); en el escenario RCP6.0 ocho especies tuvieron menor proporción de área favorable 

respecto al presente (Fig. 2); en el RCP8.5 la proporción de área predicha en el futuro fue 

menor que en el presente para 11 especies (Fig. 2).  

 

Mantenimiento de área favorable  

 

El porcentaje más grande de área mantenida fue para C. obscurus (80.8%) en el RCP2.6. En 

el RCP4.5 la especie G. cuvier mostró el máximo porcentaje (79.3%) de mantenimiento de 

área favorable en el futuro al igual que para el RCP 4.5 (79.2%) y l RCP8.5 (70.3%). (Tabla 

V). Para el RCP4.5 

 

La proporción del área favorable predicha en el presente se mantuvo similar en el futuro para 

las especies N. velox, C. altimus, C. falciformis, P. glauca, N. brevirostris y G. cuvier en todos 

los escenarios. En el escenario RCP2.6 12 especies mantuvieron la misma proporción de 

área predicha en el futuro que en el presente, la especie C. galapagensis mostró que la 

proporción del área predicha en el futuro fue igual al presente solo en este escenario (Fig. 2). 

En el escenario RCP4.5 nueve especies tuvieron la misma proporción de área predicha en el 

futuro (Fig. 2). En el escenario RCP6.0 11 especies tuvieron la misma proporción de área 

predicha en el futuro que en el presente (Fig. 2) y para el escenario RCP8.5 nueve especies 

tuvieron la misma proporción de área predicha en futuro que en el presente (Fig. 2). 
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Figura 3. Proporción del área con favorabilidad ambiental en el presente y en los cuatro 

escenarios de clima futuros, para las especies de tiburones carcarínidos con presencia en 

México.   



 
 

69 
 

Cambio total de área favorable en el futuro 

 

El cambio total (área de ganancia – área de pérdida) de área favorable en la distribución 

potencial futura de los tiburones carcarínidos fue distinto en los cuatro escenarios de cambio 

climático para 2050 (Tabla V). De las 25 especies de estudio, 19 presentaron pérdidas de 

área favorable en al menos un escenario de cambio climático; de las cuáles 14 especies 

presentaron pérdidas en los cuatro escenarios RCP; la especie C. porosus fue la especie 

que presentó mayores pérdidas de área favorable y en el RCP8.5 registró una pérdida de 

área mayor a 25% (Fig. 3). Las ganancias de área favorable ocurrieron para 11 especies en 

al menos un escenario climático futuro, de las cuales seis especies presentaron ganancias 

de área favorable en todos los escenarios; la especie T. obesus presento la mayor ganancia 

de área favorable en el futuro (Fig. 3). La especie N. velox presentó pérdida de área 

favorable en todos los escenarios excepto en el RCP8.5 donde presentó ganancias de área 

favorable y la especie C. perezi presentó ganancias de área favorable en todos los 

escenarios excepto en el RCP8.5 dónde presentó pérdidas (Fig. 3). Para la mayoría de las 

especies, los menores cambios de hábitat favorable se registraron en el escenario de bajas 

emisiones (RCP2.6) e intermedio (RCP6.0), seguido del escenario intermedio (RCP4.5) y los 

mayores cambios en el escenario severo (RCP8.5) (Fig. 3).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Porcentaje de cambio total (ganancia-pérdida) de áreas de idoneidad en 

proyecciones climáticas futuras (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5) en 2050 para 25 

especies de tiburones carcarínidos.  
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Amplitud de nicho 

 

La amplitud de nicho presentó valores de 0.3 a 0.9 en el presente y valores de 0.2 a 0.9 en 

los escenarios futuros (Tabla VI). La mayor amplitud del nicho se presentó en las especies C. 

galapagensis, C. obscurus, G. cuvier y T. obesus con un valor de 0.9 y los valores más bajos 

de amplitud fueron para las especies C. isodon, R. longurio y R. terraenovae (Tabla VI).  

 

La amplitud de nicho mostró una asociación lineal inversamente proporcional y 

estadísticamente significativa con la pérdida de área ambiental favorable en los cuatro 

escenarios de cambio climático: escenario RCP2.6 (R=-0.47, t=-2.5, gl=23, P<0.05), 

escenario RCP4.5 (R=-0.50, t=-2.8, gl=23, P= P<0.05), escenario RCP6.0 (R=-0.39, t=-2.0, 

gl=23, P= P<0.05 y escenario RCP8.5 (R=-0.55, t=-3.1, gl=23, P= P<0.05).  
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Tabla V. Porcentaje de área no favorable (NF), área ganada (G), área perdida (P), área mantenida (M) y los valores de cambio total de 

área favorable (CT) para cada especie en los cuatro escenarios futuros. En negrita se destacan los cambios más grandes de área 

favorable (> 10) (negativos y positivos) dentro de cada escenario RCP. 

 

 RCP2.6 RCP4.5 RCP6.0 RCP8.5 

 NF G P M CT NF G P M CT NF G P M CT NF G P M CT 
C. acronotus 49.8 5.2 7.3 37.7 -2.1 48.1 6.9 10.2 34.9 -3.3 49.7 5.3 7.1 37.9 -1.8 49.4 5.6 15.9 29.1 -10.3 
C. albimarginatus 24.9 9.3 5.7 60.1 3.6 23.3 10.9 11.1 54.8 -0.2 25 9.2 6.6 59.3 2.6 22 12.2 13.9 52 -1.7 
C. altimus 31.3 3.7 5.9 59 -2.2 30.3 4.8 7.4 57.6 -2.6 30.9 4.2 6.3 58.7 -2.1 29.9 5.1 7.6 57.3 -2.5 
C. brachyurus 50.1 1.4 5.4 43.1 -4 49.9 1.6 7.7 40.9 -6.1 50 1.5 6 42.5 -4.5 50.2 1.3 8.7 39.8 -7.4 
C. brevipinna 35.2 1.6 11.2 52.1 -9.6 35.2 1.6 13.6 49.6 -12 35.4 1.3 10.8 52.5 -9.5 35.1 1.7 15.7 47.6 -14 
C. cerdale 60.3 10.6 13.3 15.8 -2.7 60.4 10.5 21.1 8 -10.5 59.4 11.4 14.3 14.8 -2.9 59.4 11.5 20.6 8.5 -9.1 
C. falciformis 19 3.5 4.3 73.2 -0.8 18.3 4.2 8 69.4 -3.8 18.9 3.6 5.3 72.2 -1.7 17.9 4.6 10 67.5 -5.4 
C. galapagensis 17.6 3.7 5.1 73.6 -1.4 16.5 4.8 9.3 69.4 -4.5 17.5 3.8 6.3 72.5 -2.5 16 5.3 11.4 67.3 -6.1 
C. isodon 72.6 3.6 8.4 15.4 -4.8 71.8 4.4 9.6 14.2 -5.2 72.6 3.6 7.8 16 -4.2 72.7 3.5 13 10.9 -9.5 
C. leucas 39.1 3.9 3.2 53.8 0.7 38.3 4.7 4.1 52.9 0.6 38.9 4.1 2.8 54.2 1.3 38.7 4.3 5.2 51.8 -0.9 
C. limbatus 38.1 10.5 2.8 48.5 7.7 36.3 12.3 6.5 44.9 5.8 38.3 10.3 3.6 47.8 6.7 35.8 12.8 8.4 43 4.4 
C. longimanus 33.7 10.8 0.9 54.7 9.9 31.3 13.1 0.5 55 12.6 33.8 10.7 0.7 54.8 10 32.3 12.2 0.6 54.9 11.6 
C. obscurus 10.6 2.6 6 80.8 -3.4 10.4 2.8 7.9 78.9 -5.1 11.2 2 7.7 79.1 -5.7 11.1 2.1 11.6 75.2 -9.5 
C. perezi 32.4 12.5 9 46.1 3.5 32.1 12.8 11.9 43.2 0.9 32.5 12.4 8 47.2 4.4 31.4 13.5 21.9 33.3 -8.4 
C. plumbeus 23.9 10.9 1 64.2 9.9 21 13.8 0.8 64.5 13 23.6 11.1 0.9 64.4 10.2 21.7 13.1 0.8 64.4 12.3 
C. porosus 35.6 2.2 12.9 49.3 -10.7 36.4 1.3 16.4 45.8 -15.1 35.5 2.2 10.8 51.4 -8.6 35.7 2.1 28.3 33.9 -26.2 
C. signatus 16.9 3.9 9.1 70.1 -5.2 14.8 6 10.6 68.6 -4.6 18.4 2.5 7.9 71.3 -5.4 18 2.9 16.8 62.4 -13.9 
G. cuvier 13.2 6.7 1 79 5.7 12.8 7.1 0.8 79.3 6.3 13.3 6.6 0.8 79.2 5.8 12.1 7.8 0.8 79.3 7 
N. brevirostris 11.1 6.2 4.8 77.9 1.4 10.4 7 9.4 73.3 -2.4 12.2 5.1 4.7 78 0.4 10.1 7.2 11.4 71.3 -4.2 
N. velox 61.3 5.3 9.4 24 -4.1 59.7 6.8 14.1 19.3 -7.3 62.9 3.7 11.4 22 -7.7 52.4 14.2 12.9 20.5 1.3 
P. glauca 20 5.1 8.1 66.8 -3 19.1 6 10.4 64.5 -4.4 20.2 4.9 8.6 66.3 -3.7 18.7 6.4 11.9 63 -5.5 
R. longurio 67.3 9.4 5.6 17.7 3.8 65 11.7 9.7 13.6 2 69.2 7.6 6.4 16.9 1.2 61.9 14.9 8 15.3 6.9 
R. porosus 44.8 0.7 8.8 45.8 -8.1 44.9 0.6 11.1 43.5 -10.5 45 0.4 9.5 45.1 -9.1 45 0.4 21.3 33.3 -20.9 
R. terraenovae 67.8 0.7 10.3 21.2 -9.6 68.2 0.3 12.2 19.3 -11.9 67.9 0.6 9.5 22 -8.9 68.2 0.4 15.8 15.7 -15.4 
T. obesus 15.4 12.6 0.9 71.1 11.7 14.2 13.8 0.9 71.1 12.9 16.8 11.3 0.9 71.1 10.4 14.2 13.9 0.8 71.2 13.1 
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Tabla VI. Amplitud de nicho ecológico de Levin´s (B2) de los tiburones carcarínidos en el 

periodo presente y en los cuatro escenarios RCP de cambio climático. 

 Periodo de tiempo 
Especie Presente RCP2.6 RCP4.5 RCP6.0 RCP8.5 

C. acronotus 0.5 0.5 0.4 0.5 0.4 
C. albimarginatus 0.8 0.8 0.7 0.8 0.7 
C. altimus 0.6 0.6 0.6 0.6 0.6 
C. brachyurus 0.9 0.8 0.8 0.8 0.8 
C. brevipinna 0.7 0.7 0.6 0.7 0.6 
C. cerdale 0.7 0.5 0.4 0.5 0.4 
C. falciformis 0.7 0.7 0.7 0.7 0.7 
C. galapagensis 0.9 0.9 0.9 0.9 0.9 
C. isodon 0.3 0.2 0.2 0.3 0.2 
C. leucas 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 
C. limbatus 0.6 0.6 0.6 0.6 0.6 
C. longimanus 0.7 0.7 0.7 0.7 0.8 
C. obscurus 0.9 0.9 0.8 0.9 0.8 
C. perezi 0.7 0.6 0.6 0.6 0.5 
C. plumbeus 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 
C. porosus 0.7 0.6 0.6 0.6 0.5 
C. signatus 0.6 0.6 0.6 0.6 0.5 
G. cuvier 0.9 0.9 0.9 0.9 0.9 
N. velox 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 
N. brevirostris 0.6 0.7 0.6 0.6 0.6 
P. glauca 0.9 0.8 0.8 0.8 0.8 
R. longurio 0.3 0.4 0.4 0.4 0.4 
R. porosus 0.8 0.7 0.7 0.7 0.5 
R. terraenovae 0.4 0.3 0.3 0.3 0.2 
T. obesus 0.9 0.9 0.9 0.9 0.9 

 

Comparación entre los modelos del presente y futuro 

 

En este análisis, el valor del estadístico t de Student calculado fue: t=2.82, gl=48, P=0.006. 

Se aceptó la hipótesis alterna que señala que existen diferencias significativas entre los 

valores de proporción de área predicha (AUC ratio) en los modelos del periodo presente del 

capítulo II y los valores de la proporción de área predicha (AUC ratio) en los modelos 

realizados en el capítulo III solo con las variables disponibles a futuro; es decir, la proporción 

de área predicha en los modelos del presente del capítulo II fue significativamente mayor 

(1.4 �̅�) a la proporción de área predicha en los modelos del presente del capítulo III (1.2 �̅�). 
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Discusión  

 

Los resultados de este estudio muestran que la mayoría de las especies de tiburones 

carcarínidos presentaron un cambio en su distribución en respuesta a los cambios climáticos 

proyectados. El área favorable mostró una tendencia general de disminución en el futuro 

para la mayoría de las especies, aunque se espera que aumente el hábitat adecuado de 

algunas especies.  

 

Los tiburones se han caracterizado por una alta capacidad de adaptación a distintos cambios 

del ambiente a través del tiempo y presentan una historia de vida que contempla elementos 

morfológicos, fisiológicos y etológicos que les han permitido colonizar muchos ambientes a lo 

largo del tiempo (Rojas 2012). Sin embargo, no tienen la plasticidad (genética, fenotípica, 

etológica) para asumir los cambios ambientales a la velocidad e intensidad que el ser 

humano está generando actualmente en el ambiente a pesar de ser un grupo exitoso 

evolutivamente (Hughes 2000).  

 

Asimismo, a diferencia de los peces óseos, los condrictios son estrategas K y tienen largos 

periodos de generación y baja fecundidad lo cual impide su adaptación a los rápidos cambios 

ambientales (Wheeler et al. 2020). Al respecto, Rojas (2012) menciona también que la 

capacidad adaptativa y evolutiva de los tiburones es insuficiente para los cambios acelerados 

del cambio climático previstos para el futuro y propone tres posibles efectos: 1) que las 

especies se desplacen hacia nuevos ámbitos de distribución, 2) mantenerse en el mismo 

lugar acelerando transformaciones fenotípicas mediante plasticidad genética y 3) resistir 

extinciones locales en algunas poblaciones.  

 

Variables ambientales  

 

La temperatura fue una de las principales variables en los modelos de nicho ecológico de los 

tiburones carcarínidos en el análisis Jackknife, lo cual concuerda con la importancia de esta 

variable para especies de la familia Carcharhinidae obtenida a partir de modelos de nicho 

(Lezama-Ochoa et al. 2016, Birkmanis et al. 2020) Asimismo, la relevancia de esta variable 

puede relacionarse a que al ser organismos ectotérmicos, como otras especies de peces 

teleósteos, muchas de sus funciones fisiológicas y metabólicas están controladas y 

determinadas por la temperatura y sus límites de tolerancia térmica (Rosa et al. 2014, Rosa 
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et al. 2017, Wabnitz et al. 2018, Oliveira et al. 2019); esto podría ocasionar que los tiburones 

sean más susceptibles a los impactos causados por el cambio climático (Schlaff et al. 2014; 

Rosa et al. 2014).  

 

Asimismo, algunas expectativas teóricas mencionan que la fisiología y el comportamiento de 

las especies ectotérmicas y tropicales se ven fuertemente afectados por los gradientes de 

temperatura (Chin et al. 2010, Feary et al. 2013, Schlaff et al. 2014, Rosa et al. 2014). Esto 

debido a que las especies tropicales viven cerca de sus límites térmicos y tienen una menor 

capacidad de aclimatación en comparación con las especies templadas, lo que implica su 

posible vulnerabilidad a aumentos en la temperatura (Cheung et al. 2009, Comte y Olden 

2017). Sin embargo, la vulnerabilidad al aumento de temperaturas dependerá también de la 

tolerancia térmica y la capacidad de aclimatación del organismo en cuestión (Rodríguez-

Domínguez et al. 2019), y estos son parámetros que siguen siendo desconocidos para la 

mayoría de las especies. 

 

La relación de la variable salinidad con el cambio de distribución de los tiburones bajo los 

efectos del cambio climático es un tema poco estudiado. Sin embargo, se ha documentado el 

efecto que esta variable tiene en estas especies, por ejemplo, algunos tiburones pueden 

tolerar la disminución de la salinidad, aunque esto genere mayores costos de energía para 

mantener su equilibrio osmótico y pueden tolerar aumentos de salinidad al retener más sales 

como urea en su sangre (Yates et al. 2015, Dwyer et al. 2019, Vedor et al. 2021).  

 

No obstante, la exposición a niveles de salinidad fuera del rango preferido de los tiburones 

podría afectar su fisiología, así como la abundancia y distribución de varias especies 

(Drymon et al. 2013).  

 

Por otra parte, la relación de las corrientes marinas con la distribución de los peces ha 

recibido escasa atención en el contexto del cambio climático (Feary et al. 2013). Sin 

embargo, el cambio climático puede afectar la fuerza, dirección y comportamiento de las 

principales corrientes y la influencia en su distribución podría estar relacionada con las 

condiciones oceanográficas de cada océano (Hoegh-Guldberg y Bruno 2010). Asimismo, las 

corrientes marinas podrían ser una variable importante para la distribución de tiburones, 

debido a que al ser especies con comportamiento activo las utilizan para la búsqueda de su 

alimento (Ranintyari et al. 2018, Báez et al. 2019, Bradie y Leung 2017). 
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Distribución potencial futura 

 

Las áreas de distribución potencial futura de los tiburones carcarínidos bajo los efectos del 

cambio climático ha sido poco descrita utilizando herramientas de modelado ecológico. Sin 

embargo, para algunas de las especies de tiburones carcarínidos hay estudios que describen 

los efectos del cambio climático en términos de ganancia, pérdida y mantenimiento de área 

favorable utilizando MaxEnt o algún otro método de modelado, así como otros escenarios de 

cambio climático. 

 

Áreas de ganancia  

 

El incremento o expansión del área de idoneidad en el futuro para algunas especies de 

tiburones carcarínidos bajo los escenarios RCP8.5 y RCP4.5 fue mayor que en el escenario 

RCP2.6 o RCP6.0, estos resultados son contrarios a otros estudios en otras especies 

marinas que mencionan una mayor reducción de hábitats adecuados en el escenario más 

severo (RCP8.5) (Dulvy et al. 2008, Perry et al. 2005).  

 

Para otros estudios de tiburones carcarínidos como: C. longimanus, C. obscurus y Prionace 

glauca no se ha reportado ganancia de área favorable en ningún escenario de cambio 

climático (Birkmanis et al. 2020) o el aumento de área favorable reportado ha sido muy 

pequeño de 0.3 a 1.8% en C. falciformis (Lezama-Ochoa et al. 2016), esto debido 

posiblemente a la diferencia en las regiones geográficas para las que se realizó el modelado, 

el distinto tamaño de las áreas de estudio (área M de Birkmanis et al. 2020) o los escenarios 

futuros específicos utilizados (el escenario SRES A2 de Lezama-Ochoa et al. 2016).  

 

No obstante, la expansión de área favorable en escenarios extremos es congruente con los 

efectos que tiene el cambio climático en otras especies de peces tropicales (Genner et al. 

2004, Freer et al. 2019) y otras especies marinas que presentan una tendencia general de 

ganancia en sus áreas de distribución bajo este fenómeno (Chefaoui et al. 2019). Asimismo, 

concuerdan con la teoría de que las especies tropicales presentan cierta tendencia a ganar 

áreas de distribución hacia las regiones polares como resultado del aumento de temperatura 

causado por el cambio climático (pole-ward shift) (Cheung et al. 2009, Feary et al. 2013, 

Booth et al. 2017). Por ejemplo, en el estudio de Coro et al. (2016) donde se realizaron 

modelos de nicho con Aqua Maps (www.aquamaps.org) con proyecciones futuras para 2050 
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en especies como Alopias vulpinus y A. pelagicus se reportó también una tendencia en 

ganancia de áreas favorables en su distribución.  

 

Para relacionar la ganancia de área favorable de los tiburones carcarínidos por efectos del 

cambio climático, además de la tolerancia térmica de las especies se debe tomar en cuenta 

su alta capacidad de movimiento. Al respecto, autores como Sunday et al. (2015) afirman 

que la alta capacidad de movimiento y el rango latitudinal de las especies tiene relaciones 

positivas con su área de distribución bajo el cambio climático al brindarles la capacidad de 

trasladarse a latitudes más altas y evitar el aumento de la temperatura del agua. Esta podría 

ser la razón por la cual C. limbatus, un tiburón móvil con preferencia por aguas más 

profundas durante las horas del día (Barnes et al. 2016) mostró ganancias en su área 

favorable, probablemente debido a su capacidad para evitar el aumento de la temperatura 

del agua. 

 

Áreas de pérdida  

 

Las áreas de pérdida de área favorable en la distribución de los tiburones por efectos del 

cambio climático, determinados mediante modelos de nicho ecológico, son poco conocidos 

y/o están enfocados a especies particulares como el tiburón ballena (Rhincodon typus) y el 

tiburón peregrino (Cetorhinus maximus). Para especies de tiburones carcarínidos, el estudio 

de Lezama-ochoa et al. (2016) en el Océano Atlántico reportó una disminución de 15.5% en 

las áreas favorables de C. falciformis, una disminución de 9.9% en el Océano Pacífico y una 

disminución de 1.4% en el Océano Índico bajo el escenario de cambio climático A2 para el 

horizonte 2100.  

 

En el presente estudio, el porcentaje de pérdida máximo para esta especie fue de 10% en el 

escenario RCP8.5 y el cambio mínimo de 4.3% en el escenario RCP2.6 dentro del área M 

delimitada. Para el resto de los tiburones carcarínidos de estudio no existe bibliografía donde 

se evalúen las pérdidas de área favorable en escenarios futuros. Sin embargo, las áreas de 

pérdida resultantes pueden estar relacionadas a las hipótesis que sugieren que especies 

podrían ser más o menos sensibles (Thuiller et al. 2005, Bestion y Cote 2018). Rosa et al. 

(2014) por ejemplo, indicó que los tiburones pelágicos más activos podrían experimentar 

mayores impactos fisiológicos negativos por el aumento de la temperatura del océano que 

las especies bentónicas. Esto podría deberse a que los estilos de vida pelágicos más activos 
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se correlacionan con tasas metabólicas más altas (que dependen de la temperatura) en 

comparación con las de las especies bentónicas o batiales menos activas.  

 

Esto concuerda con los mayores porcentajes de pérdida de área favorable obtenidos para 

Rhizoprionodon terraenovae y Carcharhinus isodon al ser especies móviles (Carlson y 

Parsons 2001, Kells y Carpenter 2011), y con el menor porcentaje de pérdida en área 

favorable para los tiburones sedentarios como Triaenodon obesus (Whitney et al. 2012).  

 

Asimismo, otra hipótesis sugiere efectos negativos en el área favorable para especies que 

están restringidas a un solo hábitat a lo largo de su ciclo de vida, como en el caso de los 

tiburones estrictamente asociados con los arrecifes de coral (Kibria et al. 2017, Heupel et al. 

2019). Esto fue consistente con el tiburón de arrecife Carcharhinus perezi bajo el escenario 

RCP8.5 donde se observó una perdida, pero no lo fue para los otros escenarios donde hubo 

ganancias y tampoco para el tiburón de arrecife Triaenodon obesus que presentó ganancias 

de área en todos los escenarios futuros.  

 

A pesar de haberse registrado ganancias de área favorable en tiburones de arrecife, Heupel 

et al. (2019) mencionan que es necesaria una mayor atención en los tiburones de arrecife 

para predecir mejor las consecuencias para sus poblaciones, dado que los arrecifes de coral 

son los hábitats más amenazados por el cambio climático. 

 

Cambios en la distribución  

 

La tendencia en el cambio de distribución de las especies fue congruente con otros estudios 

en los que se ha descrito que el calentamiento global puede beneficiar algunas especies al 

permitirles colonizar hábitats que antes no estaban disponibles, ser un obstáculo para otras 

especies migratorias al no permitirles reubicarse en lugares más idóneos o ser perjudicial 

para las especies sedentarias al no permitirles evitar las condiciones cambiantes (Heath et 

al. 2012, Freer et al. 2018). Asimismo, se debe considerar que las modificaciones del área 

favorable en el futuro pueden estar relacionadas a factores como las interacciones con otras 

especies y la presión generada por las actividades antropogénicas pudiendo limitar la 

ocupación de las áreas ambientalmente adecuadas para estas especies (Peterson et al. 

2011). 
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En cuanto a las interacciones entre especies, los cambios en la distribución en los tiburones 

podrían deberse a la respuesta a los cambios ambientales futuros (Gervais et al. 2020, Wong 

y Candolin 2015). Por ejemplo, la presencia de nuevas especies presa en distintos lugares 

podría generar una nueva reorganización en la cadena trófica (Lurgi et al. 2012, Cameron et 

al. 2019) y por ende ajustes en la distribución de los depredadores tope (Heard et al. 2017). 

Al respecto, Evans et al. (2018) y Bartley et al. (2019) han mencionado que la expansión en 

el rango de distribución de una especie generalmente ocurre en especies con dietas 

generalistas. Esto coincide con los resultados para las especies G. cuvier y C. longimanus 

que mostraron mayor ganancia de área favorable y han sido definidos como especies de 

alimentación generalista que explotan abundantes recursos alimenticios (Matich 2011). 

 

Además de los cambios de clima, debe considerarse que otras presiones como las prácticas 

pesqueras y la destrucción acelerada del hábitat podrían sumarse a los efectos del cambio 

climático, causando que los efectos negativos en las poblaciones de tiburones incrementen 

(Coro et al. 2016, Stevens et al. 2000). Estos cambios también podrían conducir a 

consecuencias negativas tanto para las comunidades biológicas como para la sociedad 

humana (Pecl et al. 2017).  

 

Por ejemplo, un cambio en la distribución o extinción de los tiburones, como principales 

depredadores que regulan las poblaciones de otras especies, podría afectar 

significativamente la salud de los lechos de pastos marinos, arrecifes de coral y otros 

hábitats marinos vitales, con un consecuente impacto en las industrias pesquera y 

ecoturística afectando la economía en algunas regiones (Motivarash et al. 2020). 

Hammerschlag et al. (2019) afirman que investigar los servicios ecosistémicos y su relación 

con los principales depredadores es un desafío, pero, sin embargo, es importante para 

determinar cómo los cambios asociados con el cambio climático en los sistemas acuáticos 

afectarán las funciones ecológicas y los servicios de los ecosistemas proporcionados por los 

depredadores. 

 

Amplitud de nicho  

 

Aunque los modelos de nicho ecológico se pueden utilizar para hacer estimaciones de la 

respuesta de las especies al cambio climático, algunos autores como Thuiller et al. (2005) 

mencionan que esta respuesta se puede conocer con descriptores del nicho de las especies 
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como son la posición y amplitud de nicho. En este estudio, se cumplió la hipótesis planteada 

de que las especies con una amplitud de nicho más alto (generalistas) presentaron menor 

perdida de área favorable en el futuro y las especies con una reducida amplitud de nicho 

(especialistas) se vieron afectadas en mayor medida en los escenarios futuros.  

 

Asimismo, los diferentes valores de amplitud de nicho obtenidos en los tiburones 

carcarínidos pueden estar determinados por la dependencia de un hábitat particular, 

reducida tolerancia o umbrales ambientales muy estrechos y limitada capacidad de 

dispersión o de colonización de zonas nuevas o más favorables (Thuiller et al. 2005, Vié et 

al. 2009, Maciel-Mata et al. 2015).  

 

Alcances y limitaciones de las proyecciones de cambio climático  

 

Predecir y mapear las contracciones y expansiones del área favorable de las especies es 

indispensable para monitorear y conservar sus poblaciones naturales (De Oliveira et al. 

2019). No obstante, el área de distribución de una especie involucra procesos complejos a lo 

largo del tiempo y una dinámica influenciada por la interacción de factores biológicos, 

ecológicos y biogeográficos (Maciel-Mata et al. 2015). En la literatura hay múltiples estudios 

que han modelado la distribución potencial de las especies a futuro, sin embargo, existen 

muchas fuentes de variación e incertidumbre en las predicciones geográficas que están 

asociadas con la metodología (Peterson et al. 2018, Alkishe et al. 2020). Por esta razón, 

resulta complicado determinar el área de distribución de una especie y cuando se realizan 

estimaciones a futuro es importante tomar en cuenta los alcances y limitaciones de las 

proyecciones.  

 

Uno de los aspectos a considerar es el número pequeño de muestra utilizado para modelar 

algunas especies. Pearson et al. (2007) enfatizan que los modelos con pequeñas muestras 

solo deben interpretarse como regiones que tienen condiciones ambientales similares a 

aquellas en las que se sabe que ocurre la especie. Sin embargo, la utilización de pequeños 

tamaños de muestra con el algoritmo MaxEnt ha generado buenos modelos incluso con 

tamaños de muestra pequeños (<10) (Phillips et al. 2006). 

 

Otra de las limitaciones es la disponibilidad de las variables ambientales con proyecciones a 

futuro. Por ejemplo, los modelos de nicho que se proyectaron a futuro solo incluyeron las 
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variables ambientales disponibles para escenarios de cambio climático (temperatura, 

salinidad y velocidad de corriente) y no se incluyeron otras variables ambientales que 

pueden ser importantes en el nicho ecológico de los tiburones (i.e. clorofila, pH, oxígeno 

disuelto) como se encontró en el capítulo II.  

 

Al respecto, Regos et al. (2019) mencionaron que la integración de los predictores 

ecológicamente relevantes aumenta significativamente el rendimiento del modelo dentro del 

período de tiempo de calibración, lo cual se traduce en un aumento en la transferibilidad del 

modelo. Asimismo, no integrar todas las variables importantes podría conducir a 

estimaciones sesgadas en los modelos propuestos de distribución de especies propuestas 

(Stoklosa et al. 2015). Por otra parte, la integración de predictores ambientales relevantes en 

un espacio tridimensional (por ejemplo, productividad primaria, oxígeno disuelto en toda la 

columna de agua) podría ser importante para describir la distribución de los tiburones con el 

cambio climático (Deutsch et al. 2015, Feitosa et al. 2020, Vedor et al. 2021).  

 

Además, podría aumentar significativamente el rendimiento y la transferibilidad de los 

modelos de nicho (Regos et al. 2019). Sin embargo, a pesar de que el acceso a los datos 

ambientales se ha vuelto más fácil en los últimos años, los predictores ambientales siguen 

siendo limitados para el medio marino (Werkowska et al. 2016). Este es un problema general 

para el modelado de nichos ecológicos marinos en contraste con el modelado bidimensional 

para especies terrestres, ya que la mayoría de las capas oceanográficas son solo 

representativas de las capas superiores de la columna de agua (Whittock et al. 2016, Assis 

et al. 2017, Melo-Merino et al. 2020).  

 

Ciertos estudios han intentado resolver este problema de la bidimensionalidad utilizando 

variables oceanográficas a múltiples profundidades en la distribución actual (Bentlage et al. 

2013, Duffy y Chown 2017) y aplicando escenarios futuros de manera uniforme en toda la 

columna de agua (Crear et al. 2020). Sin embargo, estas capas ambientales aún no están 

disponibles en todas las áreas de estudio en las cuáles se estableció el área M y bajo 

diferentes escenarios de cambio climático y, por lo tanto, fueron excluidas de este estudio. A 

pesar de esta limitación, las variables ambientales que se utilizaron para realizar los modelos 

(temperatura, salinidad y velocidad de corriente) han sido descritas como factores 

importantes que afectan los hábitats marinos actuales y a algunas especies de tiburones, 
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incluidos los carcarínidos (Rosa et al. 2014; Lezama-Ochoa et al. 2016, Ranintyari et al. 

2018, Vedor et al. 2021). 

 

Por otra parte, para proyectar condiciones favorables a futuro se deben identificar los 

atributos climáticos similares en ambos periodos (presente y futuro) que describan los sitios 

de distribución de las especies actualmente ocupadas (Owens et al. 2013). Para ello, en este 

capítulo se empleó la métrica de paridad orientada a la movilidad MOP, en la cual los 

resultados mostraron grandes extensiones de condiciones ambientales no análogas en el 

futuro para las especies de tiburones carcarínidos.  

 

A pesar de esto, la respuesta truncada utilizada en nuestros modelos actúa para reducir 

fuertemente las combinaciones de condiciones ambientales bajo las cuales los modelos se 

calibran en el presente y proyectados a escenarios futuros de RCP, con el fin de reducir la 

incertidumbre (Thuiller et al. 2004, Owens et al. 2013). A pesar de las limitaciones 

anteriormente descritas, este estudio mejora la comprensión general del nicho ecológico y la 

distribución potencial de los tiburones carcarínidos y estima su distribución en los escenarios 

de cambio climático. Asimismo, de acuerdo con las evaluaciones de los modelos y el 

conocimiento experto sobre este grupo de tiburones, los modelos obtenidos son informativos 

y podrían describir adecuadamente las distribuciones potenciales actuales de estas 

especies. 

 

Conclusiones 

 

• Los modelos de nicho ecológico de MaxEnt elaborados con las variables disponibles en 

escenarios futuros, mostraron tener un buen poder predictivo y sirven como una 

aproximación para reconocer los cambios en la distribución de las especies de tiburones 

carcarínidos. 

 

• El cambio climático mostró efectos importantes en la distribución de tiburones 

carcarínidos para el año 2050, destacando las pérdidas de área adecuada para la 

mayoría de las especies. 

 

• Los mayores cambios de área favorable en los tiburones carcarínidos ocurrieron en el 

escenario severo RCP8.5. 
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• La especie de tiburón con la mayor pérdida de área adecuada fue C. porosus y el tiburón 

con mayor ganancia en área adecuada fue T. obesus.  

 

• La proporción de área favorable predicha en el presente respecto al futuro mostró 

cambios en 18 especies (72%), de las cuales 11 especies presentaron menor proporción 

de área predicha en el futuro y siete especies mayor proporción de área favorable 

predicha en el futuro.  

 

• Existe una relación inversamente proporcional entre la amplitud de nicho ecológico y los 

efectos negativos (pérdida de área favorable) para los tiburones carcarínidos; las especies 

con una amplitud de nicho especialista presentan mayor pérdida de hábitat favorable en 

los escenarios futuros.  

• El enfoque de modelado de distribución utilizado representa un intento de identificar 

cambios en la distribución de tiburones carcarínidos y puede proporcionar información 

primaria básica para la mejora de la toma de decisiones en los procesos de conservación 

de la biodiversidad.  
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CAPÍTULO IV. RIQUEZA DE ESPECIES Y REPRESENTATIVIDAD DE 
TIBURONES CARCARÍNIDOS EN LAS ÁREAS MARINAS PROTEGIDAS DE 

MÉXICO 
 

Introducción 

 

La mayor riqueza de especies en los océanos se concentra en las regiones costeras, las 

cuales tienen altos niveles de impacto antrópico y en general se ubican dentro de las zonas 

económicas exclusivas (ZEE) (Tittensor et al. 2010). México es reconocido como uno de los 

países más importantes por su biodiversidad, presenta una significativa diversidad de 

elasmobranquios en sus aguas patrimoniales representada por 206 especies (tiburones: 111 

spp.; rayas: 95 spp.) y 25 especies de tiburones de la familia Carcharhinidae (Del Moral-

Flores et al. 2015).  

 

Recientemente, la preocupación general sobre la conservación y el futuro de los tiburones ha 

fomentado a nivel nacional y mundial numerosas medidas de manejo y conservación para 

intentar garantizar la sobrevivencia de estas especies, la sustentabilidad de su explotación 

como recurso pesquero y la continuidad en las funciones y servicios que brindan a los 

ecosistemas marinos (CONANP-SEMARNAT 2016). Recientemente, las áreas marinas 

protegidas (AMP) han mostrado ser una buena estrategia de conservación para especies de 

elasmobranquios (Davidson y Dulvy 2017, White et al. 2017, MacKeracher et al. 2018). 

 

Además, estas áreas son una herramienta para la conservación de la biodiversidad marina y 

para la gestión sustentable de los recursos en los océanos y mares del mundo (Cianfrani et 

al. 2011, González-Ocampo et al. 2014, IUCN 2018); México cuenta con 177 áreas naturales 

protegidas (ANP), de las cuales 37 son marinas y abarcan cuatro millones y medio de 

hectáreas de ecosistemas marinos que corresponden al 21.6% del total del área de su zona 

económica exclusiva. Estas áreas marinas son también uno de los principales instrumentos 

de política ambiental del gobierno de México con mayor definición jurídica y con fines de 

conservación para los elasmobranquios y su hábitat (INEGI 2015, CONANP-SEMARNAT 

2016).  

 

Actualmente, la comprensión de la influencia del cambio climático bajo el esquema de las 

áreas protegidas es también una necesidad primordial en la investigación. Al respecto, la 

Comisión para la Cooperación Ambiental (CCA) por medio de la Red de Áreas Marinas 
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Protegidas de América del Norte (RAMPAN), dónde está incluido México, estableció el 

Grupo de Estudio sobre la Planeación en un Clima Cambiante (SGMPAN, por sus siglas en 

inglés); estos grupos tienen el fin de elaborar lineamientos con fundamento científico para 

planificar y crear redes de áreas marinas protegidas tomando en cuenta los efectos del 

cambio climático esperados en los ecosistemas marinos (Brock et al. 2012).  

 

En este sentido, los modelos de nicho ecológico han servido para determinar de forma 

indirecta la riqueza de especies de un lugar mediante ensambles de modelos individuales, 

los cuales pueden ser utilizados para complementar la planificación espacial de las áreas 

protegidas y complementar la evaluación de los efectos del cambio del clima (Cuevas 2016, 

Küpper y Kamenos 2018); asimismo, han sido utilizados en métodos de priorización o 

definición de áreas de mayor valor donde se deberían concentrar los esfuerzos de protección 

(Margules y Pressey 2000, Daigle et al. 2019). 

 

Por otra parte, la identificación de áreas prioritarias puede utilizarse en una tapa inicial para 

el diseño de políticas públicas y en la implementación de estrategias de manejo y 

conservación de recursos naturales (Chávez-González et al. 2014).  

 

Antecedentes 

 

La identificación de las áreas con alta biodiversidad ha sido uno de los principales esfuerzos 

científicos para los planes de conservación (Richardson y Whittaker 2010, Mirzaei et al. 

2017). Actualmente, con el empleo de nueva tecnología y el desarrollo de los sistemas de 

información geográfica se han podido administrar, analizar y visualizar datos espaciales de 

manera más eficaz; por ejemplo, cartografiar la distribución de especies, hábitats marinos, 

zonas de pesca y riqueza de especies (Sánchez et al. 2009).  

 

La estimación de la riqueza biológica mediante modelos de nicho ecológico se ha empleado 

para distintas especies principalmente terrestres, para especies de peces se han realizado 

algunos estudios como el de Leathwick et al. (2006) quienes mediante árboles de regresión 

(BRT) estimaron una riqueza de 24 especies de peces demersales en Nueva Zelanda. 

Knudby et al. (2011) calcularon la diversidad, biomasa y la riqueza de especies de peces en 

el archipiélago de Fiji empleando seis tipos de modelos predictivos. Schmiing et al. (2014) 

determinaron la riqueza espacial mediante modelos aditivos generalizados (GLM) en el 

Archipiélago de Azores para identificar puntos críticos de biodiversidad y vulnerabilidad 
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pesquera. Para especies de elasmobranquios no existen estudios que hayan empleado 

modelos de nicho ecológico para estimar la riqueza de especies.  

 

Para México la mayoría de los estudios que describen la riqueza de especies de peces 

mediante modelos de nicho ecológico son muy escasos y se limitan a zonas continentales. 

Por ejemplo, Castillo-Torres et al. (2017) analizaron mediante algoritmos de GARP y MaxEnt 

si las áreas de mayor riqueza potencial de peces dulceacuícolas coincidían con las áreas 

naturales protegidas en Tabasco y en el medio marino, el estudio de Urcádiz-Cázares (2018) 

estimó la riqueza potencial de 41 especies de peces mediante modelos de nicho ecológico 

en la zona costera del sureste de la Bahía de La Paz.  

 

La evaluación de la modificación de la riqueza de especies bajo escenarios de cambio 

climático se ha evaluado también mediante modelos de nicho ecológico para otros 

organismos marinos; por ejemplo, en el estudio de Kaschner et al. (2011) se estimó la 

riqueza potencial actual de especies de cetáceos y pinnípedos y su modificación mediante 

proyecciones futuras en escenarios del IPCC, los autores reportaron que podría existir un 

aumento de la riqueza de especies de cetáceos por encima de los 40° de latitud y 

disminuciones en la riqueza de cetáceos y pinnípedos en latitudes más bajas. 

 

En estudios de priorización espacial, los mapas de distribución potencial generados con 

modelos de nicho ecológico han servido para la identificación de áreas de conservación, 

ampliaciones de redes de áreas naturales protegidas, gestión y restauración del hábitat, así 

como para estudios sobre la priorización de la conservación de sitios bajo efectos del cambio 

climático (Veach et al. 2017, Ovando et al. 2019). Para estudios de priorización se han 

empleado distintos programas, por ejemplo: Zonation, Marxan y C-Plan, aunque la mayoría 

se han realizado en ambientes terrestres; en la parte marina estos estudios se han utilizado 

como base para establecer áreas marinas protegidas (Leathwick et al. 2008, Allnutt et al. 

2012, Delavenne et al. 2012). En especies de tiburones se han priorizado áreas para su 

conservación basados en la riqueza de especies, pero no con el uso de modelos de nicho 

ecológico (Lucifora et al. 2011). 

 

Justificación  

 

Actualmente se prevé que el cambio climático afecte la estructura y composición de los 

ecosistemas marinos reduciendo la cantidad de hábitat favorable para especies particulares 



 
 

86 
 

que se encuentran dentro de las áreas protegidas (Micheli et al. 2012, Cianfrani et al. 2011). 

En este sentido la protección y creación de áreas marinas protegidas, ya sea aisladas o en 

redes, sirven para lograr que los componentes de los ecosistemas se vuelvan más resilientes 

a los efectos causados por el efecto del cambio climático (Brock et al. 2012, Cianfrani et al. 

2011, Micheli et al. 2012). Sin embargo, la creación de redes de áreas naturales protegidas 

sigue obedeciendo a las condiciones actuales del medio ambiente (Brock et al. 2012) sin 

considerar las variaciones espaciales y temporales previstas del cambio climático (Küper y 

Kamenos 2018). Asimismo, una de las directrices para establecer estas redes de áreas 

marinas protegidas es identificar especies con una función crucial en los ecosistemas, para 

considerar áreas de importancia biológica o ecológica (AIEB) (Brock et al. 2012). 

 

Los tiburones podrían considerarse como especies importantes dentro de las áreas marinas 

protegidas al ser depredadores tope con efectos sobre la estructura trófica de los 

ecosistemas marinos y ser indicadores de la salud de los arrecifes (Heupel et al. 2019). Sin 

embargo, la información biológica sobre las especies de elasmobranquios explotadas y 

distribuidas en áreas naturales protegidas mexicanas es extremadamente limitada y en 

algunos casos solo existen reportes o listados que mencionan familias o géneros presentes 

dentro de sus polígonos (CONANP-SEMARNAT 2016) o proviene de muestreos 

independientes de pesca, lo cual podría tener un sesgo ya que solo las especies objetivo y 

de importancia comercial son consideradas (Saldaña-Ruiz et al 2019).  

 

Esta falta de información espacial de las especies dificulta establecer las prioridades en las 

áreas marinas protegidas (Klein et al. 2015, Oh et al. 2016) e impide tener datos de 

referencia para evaluar el cambio ambiental que afecta la distribución y abundancia de 

organismos en el medio marino (Jackson et al. 2001). Además, muchas veces la información 

biológica en la que se guían los gestores de recursos está basada en fundamentos 

científicos insuficientes (Sale et al. 2005, Cuevas 2016).  

 

La información obtenida puede servir para comprender la biodiversidad de los tiburones 

carcarínidos en la zona económica exclusiva de México y resolver las discrepancias entre 

listas de especies debido a los ajustes taxonómicos actuales (Saldaña-Ruiz et al. 2018). 

Asimismo, podría servir como línea base para mejorar la toma de decisiones para la gestión 

de los tiburones carcarínidos para los cuales, en la mayoría de las especies, hay escaza 

información biológica tanto en el golfo de México como en el Pacífico Mexicano (Gomes y 

Brito, 2015). La identificación de áreas prioritarias permite además orientar y optimizar los 
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esfuerzos de conservación en los ecosistemas naturales (Chávez-González et al. 2014, 

Cuevas 2016, MacKeracher et al. 2018), y en regulaciones posteriores sirva para mejorar el 

conocimiento y manejo de las poblaciones de elasmobranquios dentro de las áreas naturales 

protegidas para contribuir a la creación de redes de áreas marinas protegidas (CONANP-

SEMARNAT 2016). Por lo anterior, al ser importante la cuantificación de la diversidad como 

requisito previo para su preservación y ante la creciente necesidad e importancia de producir 

cartografía temática de los recursos marinos (Fortunati et al. 2002), en este capítulo se 

pretende describir la riqueza de especies de tiburones carcarínidos y las áreas prioritarias 

para su conservación. 

 

Objetivos 

 

• Identificar áreas actuales y futuras con mayor riqueza de especies de tiburones 

carcarínidos dentro de la zona económica exclusiva de México.  

• Conocer la representatividad de los tiburones carcarínidos en las Áreas Marinas 

Protegidas de México 

• Estimar el cambio de la riqueza de especies en ambos litorales de México en cuatro 

escenarios de cambio climático.  

• Priorizar espacialmente el mar territorial de México en función de la riqueza de especies 

obtenida a partir de mapas de distribución potencial  

 

Material y Métodos 

 

Riqueza de especies  

La riqueza taxonómica es esencialmente el número de especies presentes en una unidad de 

muestreo definida (Magurran 2004). Para estimar la riqueza de especies en las distintas 

zonas del área marina del país, los mapas de favorabilidad ambiental obtenidos de MaxEnt 

se transformaron a mapas binarios (umbral 5%) en el programa R (Core Team 2018), 

posteriormente se realizó una sumatoria de los 25 mapas binarios del periodo presente y 

para los cuatro escenarios futuros, para obtener la cantidad de especies por pixel (unidad de 

muestreo) y elaborar un mapa de salida que representa la riqueza de especies (Paredes-

García et al. 2011).  
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El mapa de riqueza de salida fue recortado con el polígono de la zona económica exclusiva 

del país en ArcMap 10.5. Asimismo, se elaboró una gráfica dónde se comparó la riqueza de 

especies obtenida de la sumatoria de los mapas de distribución potencial del presente con la 

riqueza de especies reportada en los listados taxonómicos de la literatura de cada una de las 

37 ANP. Para determinar la diferencia entre la riqueza de especies reportada en los listados 

taxonómicos de las áreas marinas protegidas y la riqueza de especies obtenida de la suma 

de modelos binarios, se realizó una prueba de t-Student con un nivel de confianza del 95% 

(P>0.05) (Zar 1999). 

 

Representatividad de protección de tiburones 

 

La representatividad de protección de los tiburones carcarínidos en México se consideró 

como la proporción de las zonas de favorabilidad ambiental obtenida por los modelos que se 

encuentra dentro de la zona económica exclusiva del país y/o dentro de las áreas marinas 

protegidas. Para calcular la representatividad, se sumó el área total (km2) de las zonas con 

favorabilidad ambiental de la M de cada especie obtenida en los modelos y se calculó la 

proporción que esta área representa dentro de la zona económica exclusiva de México y la 

proporción del área de favorabilidad ambiental de cada especie dentro del área de las áreas 

marinas protegidas. 

 

La cantidad de pixeles de las áreas favorables, de la ZEE y del área de las áreas mrinas 

protegidas, así como su equivalencia en km2 se obtuvo mediante la herramienta “Zonal 

Statistics as Table” de SDMtoolbox (Brown 2014) de ArcMap 10.5. Asimismo, se elaboró una 

gráfica que muestra el número áreas marinas protegidas en las que cada especie está 

incluida de acuerdo con los listados taxonómicos y el porcentaje que representan en relación 

con el número de áreas marinas protegidas en las que cada especie estaría presente de 

acuerdo con los mapas de riqueza obtenidos. 

 

Riqueza de especies en escenarios futuros de cambio climático 

 

La riqueza de especies en el futuro se obtuvo mediante la sumatoria de los modelos binarios 

de todas las especies en cada uno de los escenarios de cambio climático. Posteriormente, el 

cambio de la riqueza se estimó mediante la resta de los mapas de riqueza potencial presente 

y la riqueza potencial de cada uno de los cuatro escenarios RCP en ArcMap 10.5. Asimismo, 

se realizaron mapas para indicar la pérdida y ganancia de especies en cada escenario. 
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Priorización de zonas de conservación  

 

Las zonas prioritarias de conservación se obtuvieron con el programa Zonation 4.0, que es 

una herramienta de planificación espacial con objetivos de conservación biológica que opera 

sobre especies, ecosistemas o cualquier otra característica de la biodiversidad y genera 

unidades de planificación para todo el paisaje de estudio (Di Minin et al. 2014, Moilanen 

2014). 

 

En este estudio, la zona para realizar la priorización fue la zona económica exclusiva de 

México y los criterios de priorización fueron la riqueza de especies de tiburones carcarínidos 

y los polígonos de las áreas marinas protegidas de México. Una vez definida el área de 

estudio y los criterios de priorización el software clasifica de forma iterativa los sitios, 

removiendo en cada paso las celdas que lleve a la menor pérdida marginal agregada de la 

biodiversidad. El mapa de salida consiste en un mapa clasificado de prioridad de 

conservación del área de estudio, que es un archivo ráster con el valor en cada celda que 

indica la prioridad de conservación relativa de esa celda.  

 

Los sitios menos relevantes reciben rangos más bajos (cerca de 0), mientras que los más 

valiosos reciben los rangos más altos (cerca de 1) (Moilanen et al. 2014). El criterio de 

remoción de unidades utilizado fue “Aditive Benefit Function”, el cual interpreta como de alto 

valor aquellas celdas que poseen un mayor riqueza o sitios donde hay polígonos de áreas 

marinas protegidas (Moilanen et al. 2011). El “Warp factor” utilizado fue de 1, es decir se 

removió de a una celda por cada vez en el análisis. No se utilizó ningún modelo de 

conectividad específico.  

 

Resultados  

 

Riqueza de especies en áreas marinas protegidas 

 

El mapa de riqueza de especies mostró que los valores más altos se presentaron en la zona 

del golfo de México, principalmente en la plataforma continental de la península de Yucatán. 

En la zona del Pacífico mexicano, los valores de riqueza más altos de se observaron en el 

golfo de Tehuantepec y en la zona central del país frente a las costas de Sinaloa y Nayarit. 

Las zonas con menor riqueza de especies dentro del país se presentaron frente a las costas 

de Baja California Norte (Fig. 4).  



 
 

90 
 

 

 

 

Figura 1. Riqueza potencial de tiburones carcarínidos dentro de las áreas marinas protegidas 

(AMP) comprendidas dentro de la zona económica exclusiva de México (ZEE).  

 

El mayor valor de riqueza de especies obtenido de la sumatoria los mapas binarios fue de 20 

especies dentro de once áreas marinas protegidas y el menor valor de riqueza fue de 11 

especies en el polígono del áreas marinas protegidas Isla Guadalupe (Fig. 2). La mayor 

riqueza de tiburones carcarínidos reportada en la literatura fue de 13 para dos áreas marinas 

protegidas (Balandra y Archipiélago San Lorenzo) y cuatro áreas marinas protegidas 

presentaron valor de uno de riqueza; en 12 áreas marinas protegidas no se han reportado 

registros de tiburones carcarínidos dentro de su jurisdicción hasta la fecha (Fig. 2). La 

riqueza de especies en las áreas marinas protegidas obtenida a partir de los modelos de 

nicho con los mapas binarios fue mayor (16.9 �̅�) que la riqueza reportada en la literatura 

(3.2 �̅�) (t=18.6, gl=48, P<0.05). 
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Figura 2. Riqueza de especies reportada en la literatura dentro de las áreas marinas 

protegidas de México y riqueza de especies obtenida en los mapas de riqueza elaborados 

con los mapas de distribución potencial.  

 

Representatividad de tiburones carcarínidos en la zona económica exclusiva y las 

áreas marinas protegidas de México 

 

De acuerdo con los modelos de nicho ecológico, las 25 especies de tiburones carcarínidos 

comparten un área de favorabilidad ambiental total de 23,754 km2 a nivel mundial, de la cual 

273.8 km2 (1.2%) se encuentran dentro de la zona económica exclusiva de México y 59.1 

km2 (0.2%) dentro de la jurisdicción de las áreas marinas protegidas del país.  

 

La especie con menor porcentaje de área favorable dentro de la zona económica exclusiva 

de México fue el tiburón R. porosus (8.3%) y la especie con mayor porcentaje fue C. 

obscurus (96.3%). Dentro de los polígonos de las áreas marinas protegidas, la especie con 

mayor   
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representación fue la especie C. galapagensis (16.5%) y la especie con menor 

representación dentro de estas zonas de protección fue C. isodon (0.3%) (Tabla I). 

 

Tabla I. Extensión en km2 del área de distribución potencial de los tiburones carcarínidos y 

porcentaje que representa dentro de la zona económica exclusiva de México y dentro de las 

áreas marinas protegidas. 

 

  ZEE AMP 

Especie  Extensión en km2 Porcentaje  Extensión en km2 Porcentaje  
C. acronotus  34.7 12.7 % 4.7 0.9 % 
C. albimarginatus 116.1 42.4 % 47.2 14.9 % 
C. altimus 222.2 81.2 % 57.5 9.6 % 
C. brachyurus 160.1 58.5 % 35.7 6.0 % 
C. brevipinna 52.2 19.1 % 5.9 1.1 % 
C. cerdale  41.4 15.1 % 9.1 2.9 % 
C. falciformis 231.9 84.7 % 58.1 9.7 % 
C. galapagensis 258.8 94.5 % 52.4 16.5 % 
C. isodon  28.1 10.2 % 1.7 0.3 % 
C. leucas 219.3 80.1 % 54.2 9.1 % 
C. limbatus 210.2 76.8 % 55.8 9.4 % 
C. longimanus 189.8 69.3 % 55.6 9.3 % 
C. obscurus  263.6 96.3 % 58.9 9.9 % 
C. perezi  35.9 13.1 % 5.9 1.1 % 
C. plumbeus  72.7 26.5 % 6.1 1.1 % 
C. porosus 46.0 16.8 % 5.4 1.0 % 
C. signatus  65.1 23.8 % 6.0 1.1 % 
G. cuvier  238.5 87.1 % 58.9 9.9 % 
N. velox 116.9 42.7 % 36.3 11.4 % 
N. brevirostris 129.3 47.2 % 24.8 4.2 % 
P. glauca  220.4 80.5 % 38.5 6.5 % 
R. longurio 91.0 33.2 % 22.2 7.0 % 
R. porosus 22.6 8.3 % 4.4 0.8 % 
R. terraenovae 35.1 12.8 % 3.4 0.6 % 
T. obesus  152.5 55.7 % 50.6 15.9 % 
 

De acuerdo con los mapas de riqueza obtenidos a partir de los modelos, las especies de 

tiburones carcarínidos de estudio se presentaron en las 37 areas marinas protegidas de 

México y de acuerdo con la literatura las especies C. brevipina, C. cerdale, C. isodon, C. 

signatus y T. obesus no se presentan registros de presencia en los listados taxonómicos de 

ninguna área marina protegida de México (representatividad 0%) (Fig. 3). En los mapas de 

riqueza obtenidos a partir de modelos de nicho, se observó la presencia de tiburones 

carcarínidos en 12 de 37 áreas marinas protegidas. Las especies C. altimus, C. falciformis, 

C. galapagensis, C. leucas, C. limbatus, C. obscurus y P. glauca se observaron en las 37 las 

áreas marinas protegidas de México y se encuentran registrados en 3 y hasta en 18 áreas 

marinas protegidas (representatividad de 8.1% a 29.7%) (Fig. 3).  
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Figura 3. Número áreas marinas protegidas (AMP) en las que cada especie está incluida de 

acuerdo con los mapas de riqueza, el número de áreas marinas protegidas de acuerdo con 

la literatura y el porcentaje que éste representa en relación con obtenido en los mapas de 

riqueza a partir de los modelos. 

 

Riqueza de especies en escenarios futuros de cambio climático  

 

En los mapas de riqueza a futuro y presente se observó que el área de mayor riqueza de 

especies se presentó en la plataforma continental de la península de Yucatán, la cual 

disminuyó en los escenarios RCP4.5 y RCP8.5 (Fig. 4). Las áreas con menor riqueza de 

especies se presentaron frente a las costas de Oaxaca y Chiapas y presentaron un aumento 

de tamaño en los escenarios RCP4.5 y RCP8.5 (Fig. 4). 
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Figura 4. Riqueza potencial de tiburones carcarínidos dentro de las áreas marinas protegidas 

(AMP) comprendidas dentro de la zona económica exclusiva de México (ZEE) en los cuatro 

escenarios futuros de cambio climático.  
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El cambio de riqueza de especies en el futuro mostró que en el escenario RCP2.6 un área de 

pérdida de 11 a 16 especies frente a las costas de Chiapas, de 6 a 10 especies frente a las 

costas de Oaxaca y pérdidas de 1 a 5 especies en áreas como la del golfo de California que 

incluye 11 áreas marinas protegidas. El escenario RCP4.5 presentó un área de pérdida de 6 

a 10 especies frente a las costas de Oaxaca y de 1 a 5 especies en el golfo de México. El 

escenario RCP6.0 mostró zonas con pérdidas de 6 a 10 especies en la zona sur del océano 

Pacífico y zonas con ganancia de 1 a 5 especies en la zona norte del país. El escenario 

RCP8.5 mostró mayores extensiones de áreas con pérdida de riqueza; pérdida de 6 a 10 

especies en el golfo de México y en el Océano Pacífico; y áreas de ganancia de 1 a 5 

especies en la zona norte del océano Pacífico (Fig. 5).  

 

Zonas prioritarias de conservación 

 

El mapa de priorización de zonas de conservación, obtenido con el software Zonation, para 

los tiburones carcarínidos mostró cinco de las siete categorías de priorización dentro del 

territorio de la zona económica exclusiva de México. La clasificación de los sitios se visualiza 

mediante el uso de diferentes colores para indicar la clasificación de prioridad. El 2% de los 

valores más altos de zonas de priorización se localizó alrededor de toda la zona costera del 

país, principalmente en el golfo de California, en Isla Guadalupe, en la plataforma continental 

de la península de Yucatán y en la zona del golfo de Tehuantepec. Las zonas con valores 

del 2% al 5% de prioridad alta de conservación se presentaron en el golfo de México, en el 

Océano Pacífico y dentro de los polígonos de algunas zonas marinas protegidas. Las zonas 

con valores del 5% a 10% y de10% a 25% de prioridad de conservación se localizaron en el 

Pacífico sur de México y frente a las costas de Baja California Norte. Los rangos con valores 

intermedios de 25% a 50% de priorización en conservación se localizaron principalmente 

frente a territorio de la península de Baja California.  

Dentro de la zona de estudio, no se encontraron rangos de 50% a 80% de valores bajos de 

priorización y tampoco sitios con el 20% de valores más bajos de priorización para la 

onservacion (Fig. 6).  
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Figura 5. Ganancia y pérdida de especies en los distintos escenarios futuros, respecto a la 

riqueza de especies presente.  
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Figura 6. Priorización espacial para la conservación de los tiburones carcarínidos dentro de 

la zona económica exclusiva de México. 

 

Discusión 

 

Entender la distribución, riqueza y uso del hábitat de las especies es fundamental para 

comprender su papel ecológico y establecer regímenes de conservación y gestión 

adecuados (Schlaff et al. 2014). Además, se ha sugerido que los sitios de agregación con 

mayor diversidad y abundancia de tiburones deberían presentar un mayor grado de 

conservación (Salinas de León et al. 2016). Por otra parte, la escasez de información sobre 

la riqueza de especies de tiburones imposibilita la realización de evaluaciones para su 

protección e interfiere con la correcta aplicación de las medidas de la CITES (Saldaña-Ruiz 

et al. 2019). 

 

Riqueza de especies  

 

Los sitios que presentaron altos valores de riqueza de especies en la parte central y norte del 

golfo de California corresponden con lo reportado por Lara-Lara et al. (2008) y Del Moral-

Flores et al. (2016) quienes mencionaron que esta zona presenta gran diversidad de 
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tiburones y otra ictiofauna, debido a las dinámicas del océano como giros, frentes y 

surgencias. Asimismo, los sitios con alta riqueza de especies en el sur del golfo de California 

tienen concordancia con la zona de transición y alta biodiversidad que describen Castro et al. 

(2017) en la región, debido a la mezcla de agua fría y rica en nutrientes de la corriente de 

California, aguas cálidas del sur, y a la gran variedad de hábitats relacionados con las 

temperaturas cálidas del agua y la conectividad con aguas del Pacífico (Brusca et al. 2005). 

 

La alta riqueza de especies que se presentó en la zona conocida como transición del 

Pacífico oriental, al sur del golfo de California, corresponde a una zona altamente productiva 

derivada de la influencia de la parte final de la Corriente de California, la corriente superficial 

del golfo de California y a la contracorriente Ecuatorial; es por esto, que en la zona se 

distribuyen distintas especies subtropicales y tropicales como C. galapagensis, C. leucas, C. 

albimarginatus, C. cerdale, N. velox, N. brevirostris y R. longurio, entre otros (Del Moral 

Flores 2016, Saldaña-Ruíz et al. 2019).  

 

En la parte del golfo de Tehuantepec, la alta riqueza de especies de tiburones carcarínidos 

puede estar relacionada a la influencia de la Corriente del Pacífico Tropical que provoca alta 

variabilidad en la productividad debido a las surgencias y a la alta entrada de nutrientes 

derivados de los ríos que se presentan en las zonas costeras de Chiapas (Trasviña et al. 

1999) y concuerda con los reportes de especies tropicales del género Nasolamia, 

Carcharhinnus, Galeocerdo, Rhizoprionodon, Ginglymostoma, Mustelus y Sphyrna en la 

región (Soriano-Velásquez et al. 2006). 

 

La escasa inclusión de los tiburones carcarínidos en las listas de especies dentro de las 

áreas marinas protegidas, comparada con la presencia de las especies obtenida en los 

modelos de nicho ecológico, enfatiza lo señalado por Bonfil (2014) y Oñate-González et al. 

(2017) quienes mencionan que la presencia de tiburones dentro de las áreas marinas 

protegidas no está registrada en la literatura a pesar de que su presencia haya sido 

reportada en otros documentos.  

 

Por ejemplo, de acuerdo con los resultados el tiburón T. obesus, tuvo una representación de 

0% es decir no se presentaba registrado en ninguna de las áreas marinas protegidas, y de 

acuerdo con los puntos de presencia y los mapas de favorabilidad ambiental obtenidos la 

especie si estaría presente. Por lo tanto, es importante considerar los resultados obtenidos 

para saber que especies pudieran estar presentes dentro de las áreas marinas protegidas y 
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posteriormente poder evaluar la eficacia de estos esquemas de protección y conocer si su 

establecimiento está mejorando la conservación de los tiburones. Por ejemplo, se ha 

reportado un aumento de la biomasa de hasta 11 veces, de los principales depredadores 

como el tiburón toro C. leucas, tiburón tigre G. cuvier y el tiburón de arrecife de punta blanca 

T. obesus, dentro de un área marina protegida en el golfo de California con el 

establecimiento de un área marina protegida (Aburto-Oropeza et al. 2011).  

 

Conservación  

 

Dentro del área de la zona exclusiva del país se presentaron sitios con altos valores de 

priorización, principalmente en las zonas costeras. Estos resultados son congruentes con las 

zonas de mayor distribución de especies tropicales y tiburones (Heupel et al. 2007, White et 

al. 2019), debido a su alta productividad, zona de alimento y zonas de refugio que favorecen 

a estas especies (Yates et al. 2012). Asimismo, las zonas costeras insulares como la isla de 

Guadalupe presentaron zonas de prioridad relacionadas la gran diversidad de ambientes que 

presenta esta isla y la disponibilidad de alimento (Gallo-Reynoso et al. 2005).  

 

El mapa de priorización obtenido en este estudio solo consideró la riqueza de tiburones 

carcarínidos y las áreas marinas protegidas para ilustrar los sitios de conservación sin tomar 

en cuenta la actividad humana, sitios de pesca u otro tipo de factores, debido a la falta de 

información espacial en la zona de estudio. Al respecto, Illoldi-Rangel y Escalante (2008) 

mencionan que, a pesar de la utilidad de los estudios de priorización mediante modelos de 

nicho, se debe tener cautela y deben utilizarse solo como aproximaciones. Sin embargo, los 

resultados obtenidos podrían utilizarse para conocer la ubicación y configuración de áreas de 

conservación de los tiburones carcarínidos. De esta manera las áreas prioritarias de 

protección identificadas se pueden considerar como un enfoque exploratorio que puede ser 

mejorado y debatido por las autoridades, tomadores de decisiones y comunidad científica 

(Patrizzi y Dobrovolski 2018).  
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Conclusiones  

 

• Los sitios con mayor riqueza de tiburones carcarínidos se presentan en el golfo de 

México en la plataforma continental de la Península de Yucatán con un valor máximo de 

20 especies.  

 

• El área favorable de distribución de los tiburones carcarínidos se encuentra protegida en 

un 0.2% dentro de las áreas marinas protegidas. La especie mayormente protegida es la 

especie C. galapagensis y la menos protegida es la especie C. isodon.  

 

• La mayor pérdida de riqueza se observó en los mapas de riqueza potencial de los 

escenarios RPC4.5 y RCP8.5. 

 

• Las zonas prioritarias para la conservación se localizaron en la zonas cercanas a la 

costa de México, la plataforma continental de la península de Yucatán, golfo de 

California, golfo de Tehuantepec y en zonas insulares del país. 
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Anexo I 
Figuras 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus acronotus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 2. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus albimarginatus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y 

las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 3. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus altimus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las áreas 

no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 4. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus brachyurus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  



 

105 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus brevipinna que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.
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Figura 6. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus cerdale que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 7. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus falciformis que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 8. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus galapagensis que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 9. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus isodon que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 10. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus leucas que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 11. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus limbatus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 12. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus longimanus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 13. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus obscurus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M. 



 

114 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 14. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus perezi que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 15. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus plumbeus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 16. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus porosus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 17. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus signatus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 

 

 

 

 

 

 



 

118 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 18. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus plumbeus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las 

áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 19. Modelo de nicho ecológico de Nasolamia velox que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 20. Modelo de nicho ecológico de Negaprion brevirostris que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie 

dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 21. Modelo de nicho ecológico de Prionace glauca que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no 

idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 22. Modelo de nicho ecológico de Rhizoprionodon longurio que muestra la 

favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de 

la especie dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 23. Modelo de nicho ecológico de Rhizoprionodon porosus que muestra la 

favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de 

la especie dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 24. Modelo de nicho ecológico de Rhizoprionodon terraenovae que muestra la 

favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no idóneas para la supervivencia de 

la especie dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 25. Modelo de nicho ecológico de Triaenodon obesus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt y las áreas no 

idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Anexo II 
Figuras 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus acronotus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 2. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Carcharhinus acronotus para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5. 
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Figura 3. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Carcharhinus acronotus del análisis MOP. 

  



 

130 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus albimarginatus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt a futuro en 

cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas para la supervivencia de la especie dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 5. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus albimarginatus para el año 2050 en 

cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 6. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus albimarginatus del análisis 

MOP. 
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Figura 7. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus altimus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en 

cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 8. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus altimus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 9. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus altimus del análisis MOP. 
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Figura 10. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus brachyurus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 

2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 11. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus brachyurus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 12. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus brachyurus del análisis MOP.  
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Figura 13. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus brevipinna que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 

2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 14. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus brevipinna para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 15. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus brevipinna del análisis MOP. 
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Figura 16. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus altimus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 17. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Carcharhinus cerdale para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 18. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Carcharhinus cerdale del análisis MOP. 
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Figura 19. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus falciformis que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 

2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.
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Figura 20. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus falciformis para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 21. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus falciformis del análisis MOP. 
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Figura 22. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus galapagensis que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 

2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 23. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus galapagensis para el año 2050 en 

cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 24. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus galapagensis del análisis MOP. 
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Figura 25. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus isodon que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 26. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Carcharhinus isodon para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 27. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Carcharhinus isodon del análisis MOP. 
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Figura 28. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus leucas que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en 

cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 29. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus leucas para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 30. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus leucas del análisis MOP.  
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Figura 31. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus limbatus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 

en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 32. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus limbatus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 33. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus limbatus del análisis MOP. 
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Figura 34. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus longimanus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 

2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 35. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus longimanus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 36. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus longimanus del análisis MOP. 
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Figura 37. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus obscurus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 

en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 38. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus obscurus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  



 

165 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 39. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus obscurus del análisis MOP. 
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Figura 40. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus perezi que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 41. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Carcharhinus perezi para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 

y RCP8.5). 
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Figura 42. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Carcharhinus perezi del análisis MOP. 
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Figura 43. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus plumbeus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 

2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 44. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Carcharhinus plumbeus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 45. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Carcharhinus plumbeus del análisis MOP. 
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Figura 46. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus porosus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 47. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Carcharhinus porosus para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 48. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Carcharhinus porosus del análisis MOP. 
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Figura 49. Modelo de nicho ecológico de Carcharhinus signatus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 50. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Carcharhinus signatus para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 51. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Carcharhinus signatus del análisis MOP. 
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Figura 52. Modelo de nicho ecológico de Galeocerdo cuvier que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en 

cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 53. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Galeocerdo cuvier para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 54. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Galeocerdo cuvier del análisis MOP. 
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Figura 55. Modelo de nicho ecológico de Nasolamia velox que muestra la favorabilidad ambiental 

estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no 

idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 56. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Nasolamia 

velox para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 57. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Nasolamia velox del análisis MOP. 

  



 

184 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 58. Modelo de nicho ecológico de Negaprion brevirostris que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 59. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Negaprion 

brevirostris para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y 

RCP8.5). 
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Figura 60. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Negaprion brevirostris del análisis MOP. 
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Figura 61. Modelo de nicho ecológico de Prionace glauca que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en 

cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.  
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Figura 62. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Prionace glauca para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5).  
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Figura 63. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Prionace glauca del análisis MOP. 
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Figura 64. Modelo de nicho ecológico de Rhizoprionodon longurio que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 65. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Rhizoprionodon longurio para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 66. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Rhizoprionodon longurio del análisis MOP. 
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Figura 67. Modelo de nicho ecológico de Rhizoprionodon porosus que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 68. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Rhizoprionodon porosus para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 69. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Rhizoprionodon porosus del análisis MOP. 
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Figura 70. Modelo de nicho ecológico de Rhizoprionodon terraenovae que muestra la favorabilidad 

ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en cuatro escenarios de cambio climático y las 

áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M. 
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Figura 71. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para 

Rhizoprionodon terraenovae para el año 2050 en cuatro proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, 

RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 72. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de 

Rhizoprionodon terraenovae del análisis MOP. 
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Figura 73. Modelo de nicho ecológico de Triaenodon obesus que muestra la favorabilidad ambiental estimada en MaxEnt para el año 2050 en 

cuatro escenarios de cambio climático y las áreas no idóneas dentro del área de la hipótesis M.   
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Figura 74. Ganancia, pérdida y mantenimiento de áreas ambientalmente favorables para Triaenodon obesus para el año 2050 en cuatro 

proyecciones climáticas (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5). 
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Figura 75. Mapas de riesgo de extrapolación en proyecciones futuras (RCP 2.6, 4.5, 6.0 y 8.0) de Triaenodon obesus del análisis MOP.
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Climate change is currently considered one of the main phenomena affecting marine 
species through expansion or contraction of their distribution. Being ectothermic 
organisms, sharks of the family Carcharhinidae could be highly susceptible to the effects 
of climate change. These sharks are of great ecological importance, which is reflected in 
their role in the integrity of coastal and oceanic ecosystems as top predators that act to 
maintain the stability of the food chain, as well as providing economic value through 
fishing, consumption, and ecotourism. Currently, their populations are threatened 
by fishing pressure and anthropogenic activities, including meeting the demand for 
shark fins. Despite the ecological and economical importance of carcharhinid sharks, 
knowledge regarding how they are impacted by climate change remains scarce. 
Ecological niche modeling is a tool that allows analysis of future potential distributions 
under different climate change scenarios and could contribute to future planning 
activities and improved conservation outcomes for sharks. We generated models in 
Maxent in order to predict the potential geographic distribution of 25 carcharhinid 
sharks that inhabit Mexican waters, projecting this onto future climate change scenarios 
(RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, and RCP8.5) to calculate the potential losses and gains 
in their distribution areas by the year 2050. The greatest shifts in suitable areas were 
observed for the sharks Triaenodon obesus (gained area) and Carcharhinus porosus 

(lost area). Overall, under all four RCP future scenarios, six species presented gains in 
suitable area and 19 species presented losses. The greatest loss of suitable area for 
carcharhinid sharks was found with RCP8.5; however, under this high-emissions global 
warming scenario, seven species actually showed an increase in distribution area. Our 
results therefore indicate that climate change could reduce suitable areas for most of the 
species by 2050. Assessment of the distribution of shark species under climate change 
is urgently required in order to prioritize conservation efforts toward the most vulnerable 
species and to ensure the natural function of marine ecosystems, thus maintaining the 
important ecosystem services they provide to human society. 

Keywords: ecological niche modeling (ENM), suitable area, sharks, RCP, carcharhinid, climate change 
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INTRODUCTION 

Climate change is currently considered one of the main 

phenomena that influence the phenology and physiology of some 

marine species, through modification of environmental variables 

(Parmesan and Yohe, 2003; Jones et al., 2013; Poloczanska et al., 

2013). The tropical marine fauna is among the groups of animals 

most sensitive to climate change, since the members evolved in 

a relatively stable thermal environment (Rosa et al., 2014) and 

are expected to respond to environmental change by shifting 

their distributions to areas more conducive to maintaining a 

physiological optimum (Hobday, 2010; Tittensor et al., 2010; 

Cheung et al., 2012, 2015; Hazen et al., 2013; Nakamura et al., 

2013; Robinson et al., 2015; Fogarty et al., 2016). 

Regarding the modification of environmental variables, the 
global average sea surface temperature is predicted to rapidly 

rise by 1–3◦C, as a result of the greenhouse effect (IPCC, 2013). 

Changes in sea surface temperature are often accompanied by 

variations in salinity, which is another environmental variable 

that could be modified by climate change. For instance, decreased 

salinity can be due to the melting of glaciers and ice sheets, 

while increased salinity can be produced by higher sea surface 

temperatures and evaporation (Durack et al., 2012). Variations in 

salinity are also related to large-scale changes in water movement 

and it has been speculated that increased wind stress due to 

climate change could lead to increased coastal currents and 

upwelling (Bakun, 1990). 

Recent evaluations of species distribution have assessed the 

potential impacts of climate change on both terrestrial and 

marine organisms (Peterson et al., 2011; Jones et al., 2013; 

Wabnitz et al., 2018). One taxonomic group of marine fishes that 

has been put at risk by the rapid environmental modification 

imposed by climate change is Chondrichthyes (sharks, rays, and 

chimeras) (Field et al., 2009). Some studies of shark species in 

particular have described potential changes in their distribution 

in response to projected changes in climate, which are related 

to the reduced or increased availability of suitable habitat 

and poleward shifts in their distribution (Hare et al., 2016; 

Tanaka et al., 2021). Other studies have evaluated the potential 

distribution of carcharhinid sharks with climate change using 

species distribution modeling and generally report a reduction 

or shift in suitable area for future distributions under different 

climate change scenarios (Jones et al., 2013; Lezama-Ochoa et al., 

2016; Gonzalez-Pestana, 2018; Birkmanis et al., 2020; Crear et al., 

2020). 

In this context, ecological niche models (ENM) can be 

employed to describe the geographic and ecological aspects 

of species and are widely used to assess potential future 

distributions using a correlative approach between species 

presence records and environmental variables (Jones and 

Cheung, 2015; Chefaoui et al., 2019). To assess shifts in 

future species distributions using ecological niche modeling, 

it is common to use environmental variables from different 

future scenarios derived from general circulation (GCMs) 

and atmosphere-ocean general circulation (AOGCMs) models 

(Wiens et al., 2009; Harris et al., 2014; Peterson et al., 2018). 

In the Special Report on Emissions Scenarios (SRES), the  

 

 

Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC) 

published a family of greenhouse gas scenarios (A1, A2, B1, and 

B2) that comprise storylines of different demographic, societal, 

economic, and technical change that assume different future 

increases in greenhouse gas emissions (IPCC, 2000). These initial 

emission scenarios were recently updated in the IPCC Fifth 

Assessment Report (AR5) by replacement with Representative 

Concentration Pathways (RCPs) that refer to radiative forcing 

(2.6, 4.5, 6.0, and 8.5 W/m2 by 2,100) and represent alternative 

greenhouse gas concentration trajectories. These RCPs include a 

mitigation scenario involving an initial increase in temperature 

followed by a decline (RCP2.6), two intermediate scenarios 

(RCP4.5 and RCP6.0), and finally an extreme scenario with very 

high annual greenhouse gas emissions and a very marked 

temperature increase (RCP8.5) (IPCC, 2013). 

The consequences of climate change could also be reflected 

in the integrity of the ecosystem due to the close inter- 

dependency between it and the sharks. This relationship signifies 

that, in coastal and oceanic habitats, the sharks keep the food 

web healthy, maintain the carbon cycle and comprise one of 

the largest groups of apex predators. Sharks occupy a high 

trophic level in marine habitats and play a key role in the 

structure, function, and health of marine ecosystems (Davidson 

and Dulvy, 2017). Food webs are essential for the stability, 

maintenance, and control of the populations of the commercial 

and non-commercial species that occupy the lower trophic levels, 

indirectly affecting the economy. Given all of these functions, 

sharks also help to preserve the stability of ecosystems (such as 

coral reefs) and thus maintain the provision of their ecosystem 

services (Motivarash et al., 2020). 

In addition to the effects of climate change on sharks, 

populations of their functionally important species assemblages 

have declined because of rising fishing pressure, increasing their 

risk of global extinction (Pacoureau et al., 2021). The depletion of 

sharks could also be the result of indirect anthropogenic threats, 

including loss or contamination of their habitat (Worm and 

Tittensor, 2011; Sguotti et al., 2016). This factor can be added 

to the disadvantages conferred by their intrinsic low phenotypic 

plasticity (Rosa et al., 2014) and life history patterns (e.g., 

slow growth, reduced fecundity, late sexual maturity, and long 

gestation time) (Cortés, 2000). Carcharhinids are subject to high 

fishing mortality as a result of intentional and incidental capture 

in a variety of fisheries (Bond et al., 2012; Dulvy et al., 2014), 

of which there are high levels in Mexico (Sosa-Nishizaki et al., 

2020). Intentional fishing of Carcharhinids is mainly conducted 

to obtain liver oil, cartilage, meat, or fins, for example, in the case 

of Carcharhinus falciformis and Prionace glauca (Camhi et al., 

2008; Santana-Morales et al., 2020). Furthermore, shark cage 

diving is currently a prominent feature of ecotourism activities 

in various parts of the world, including Mexico (Haas et al., 2017; 

Cisneros-Montemayor et al., 2020). 

The members of the Carcharhinidae family include around 12 

genera and 50 species, distributed worldwide in both tropical and 

temperate marine waters. This study focused on 25 carcharhinid 

sharks that inhabit the waters of Mexico and other areas of the 

world (Castro, 2011; Saldaña-Ruiz et al., 2019). Of these, 16% are 

categorized as vulnerable (VU), 52% as near threatened (NT), 
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16% as data deficient (DD) and 4% as not evaluated (NE) by the 

International Union for Conservation of Nature (IUCN, 2020). 

As the climate continues to warm and change, its effects on 

vulnerable species should be examined via studies of ecological 

niche modeling (Hill et al., 2011; Bellard et al., 2012; Lezama-

Ochoa et al., 2016; Davidson and Dulvy, 2017). Despite the 

possible impacts of climate change on shark distribution and 

their ecological importance and economic value, information on 

elasmobranch fish remains scarce (Rosa et al., 2014; Davidson 

and Dulvy, 2017). Knowledge of potential distribution shifts 

under different scenarios could support scientists and decision 

makers in the development of appropriate strategies to reduce 

climate change impacts on biodiversity through actions of early 

intervention, such as the design of potential protection areas that 

could become zones of suitable habitat under future climatic 

conditions (Bellard et al., 2012; Pacifici et al., 2015; Wilkening 

et al., 2019). The aim of this study was to use ecological 

niche modeling to evaluate potential changes in the global 

geographic distribution areas of the 25 carcharhinid sharks 

that inhabit Mexican waters, considering the climate change 

scenarios RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, and RCP8.5 for the year 2050. 

This information could help identify the species that are most 

vulnerable to climate change and quantify the percentage range of 

gains/losses over time in order to estimate their risk of extinction 

and thus inform the creation of a network of protected areas to 

ensure their persistence. 

MATERIALS AND METHODS 

Species distribution modeling through estimation of the 

ecological niche is a correlative approach that uses species 

presence records (occurrence data of the entire life stages of 

species) and environmental variables that describe the climatic 

features of the area in which the species is distributed (Soberón 

and Nakamura, 2009). In the following sections, we address the 

different steps that we used to model the potential geographic 

distribution of carcharhinid sharks under different climate 

change scenarios. 

Occurrence Data 
Occurrence records of the complete known distribution of the 

species in the coastal and marine areas of the Atlantic, Pacific, 

and Indian Oceans were obtained from the databases of Global 

Biodiversity Information Facility (GBIF1 ), speciesLink2 , VertNet3 

and the Ocean Biogeographic Information System (OBIS4 ). We 

also used occurrences from Del Moral-Flores et al. (2015) and the 

ichthyological collections of CNPE–IBUNAM5 and CIICMYLP- 

UNAM6 . Most of the occurrence records comprised preserved 

specimens or human observations recorded from 1960 to 2017. 

 
1 http://www.gbif.org 
2 www.splink.org.br 
3 www.vertnet.org 
4 www.iobis.org 
5 www.unibio.unam.mx 
6 www.icmyl.unam.mx 

A thorough inspection of each occurrence record was conducted 

in R 3.4.4 (R Core Team, 2018) in order to eliminate duplicate 

records and those with no specified location. We also cross-

checked each occurrence record with the information available in 

the published literature in order to eliminate those that originated 

outside the known distribution or within the land mask of the 

Global Self-Consistent, Hierarchical, High resolution Shoreline 

(GSHHS) database (Wessel and Smith, 1996) in a Geographic 

Information System (GIS) (ArcMap 10.5). To reduce the effects of 

sampling bias, we filtered a large number of points grouped into 

specific areas using the function ‘GridSample’ of the ‘dismo’ 

package. This function divides the area in which the model is 

calibrated (see Section “M Area” for definition of calibration 

area) into different grid cell sizes and selects a number of 

occurrences in each cell as defined by the user. In this record 

filtering procedure, we selected a grid cell size of one or two 

degrees, depending on the lower or higher number of occurrence 

points (respectively), and one occurrence in each cell to maintain 

the best visual compromise between the largest possible number 

of occurrence data and a suitable level of homogeneity, according 

to Voda et al. (2015). This record thinning procedure eliminates 

the number of occurrences derived from repeated sampling 

events in the same area (Hijmans, 2012; Hijmans and Elith, 2013), 

but was not applied to those species with <100 occurrence points. 

Environmental Data 
Since the model is correlative, the algorithm obtains the 

environmental information relative to each point of occurrence 

(species presence record) that provides an estimate of the general 

environmental profile of the species. For this analysis, we used the 

known distribution of each species (at the regional or global scale, 

see “M Area” Section) (Table 1), current environmental data 

layers expressed for the entire current period (2000–2014), and 

future climate projection layers (2040–2050) obtained from the 

repository Bio-ORACLE (Ocean Rasters for Analysis of Climate 

and Environment)7 . These layers were developed specifically to 

model marine species distributions (Tyberghein et al., 2011; 

Assis et al., 2017). The repository contains ocean rasters for 

analysis of climate and environment derived from both satellite- 

based and in situ data in regular two- and three-dimensional 

spatial grids, at a spatial resolution of 5 arcmins (9.2 km2). We 

selected environmental variables based on published information 

pertaining to species-habitat associations of carcharhinid sharks 

and their availability in the repository. Under this criterion, we 

used six different predictors for the variables of temperature, 

salinity, and current velocity, based on monthly averages for the 

current period: the long term average (mean); the minimum 

(min) and maximum (max) records; the long-term average of 

the minimum (ltmin) and maximum (ltmax) records per year; 

and range (range), which is the average of the absolute difference 

between the minimum and maximum records per year (Assis 

et al., 2017). These provide a total of 18 surface environmental 

variables, which we used to generate our models (Supplementary 

Table 1). In addition, we used their future projections based on 

the four RCP (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, and RCP8.5) for the year  

 

 
7 https://www.bio-oracle.org/ 
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TABLE 1 | List of modeled species, divided into groups according to their M area. 
 
 

 

Initial number of occurrences, the number after filtering, and those used to conduct the calibration and evaluation process. Number of marine ecoregions (MEOW) used for 

constructing the M areas and including the buffer. Known distribution of species [AO (Atlantic Ocean), WA (western Atlantic), PO (Pacific Ocean), EP (eastern Pacific), IP 

(Indo-Pacific), MS (Mediterranean Sea), CL (Circumtropical), and CS (Cosmopolitan)]. 

 

2050. We calibrated the models of the 25 carcharhinid sharks 

with two different sets of variables created as potential 

predictors of niche models (‘set_1’ and ‘set_2’). The former 

comprised all of the variables and the latter only the non-

correlated variables. For ‘set_2,’ collinearity was reduced in 

order to avoid instability in parameter estimation and bias in the 

inference statistics (Dormann et al., 2012). In order to reduce 

collinearity among variables, we used the variance inflation 

factor (VIF). This factor excludes the highly correlated predictor 

variables from the set through a stepwise procedure based on 

the square of the multiple correlation coefficient and produced 

by regressing one predictor variable against all other predictor 

variables. Predictor variables greater than 10 VIF in value were 

removed and used to form ‘set_2.’ A VIF value greater than 10 

is a signal that the predictor variables have high collinearity 

(Montgomery and Peck, 1992). This value statistically indicates 

a significant multicollinearity and is used in studies of niche 

modeling (Naimi and Araújo, 2016; Pradhan, 2016). However, 

the modeling algorithm we used (MaxEnt) compensates for 

high collinearity of variables using a method for regularization 

that addresses feature selection in order to assign relative 

contributions by weighting the variables 

 

throughout the analysis (Elith et al., 2011; Mendoza-González 

et al., 2016). For this reason, we also used ‘set_1.’ 

M Area 
The M areas represent the geographic regions where the models 

are calibrated (calibration area) and are accessible to a species or 

population via dispersal over extended time periods (Peterson and 

Soberón, 2012; Banks, 2017). The importance of considering the 

M area when estimating ecological niches has been demonstrated, 

since it helps when transferring correlative models to other areas 

and has no effect on the calibration and validation processes 

(Barve et al., 2011; Peterson et al., 2018). Various different 

approaches can be adopted in order to calibrate the study area 

correctly, including the use of polygons, buffers, or distances 

based on species dispersal ability, among others. However, the 

question of how to better define the calibration area remains to be 

addressed (Simões et al., 2020). We developed an M area for each 

species based on the 232 marine ecoregions for coastal and shelf 

areas of the world (MEOW) of Spalding et al. (2007). The 

criterion used to define the extent of the species distribution was 

based on ecological delimitation and 

Group Species Initial Filtered Calibration / Evaluation 
Number of MEOW and 

buffer 
Know distribution 

1 

Carcharhinus cerdale 20 20 14/6 13 EP 

Nasolamia velox 168 63 44/19 37 EP 

Rhizoprionodon longurio 736 235 164/71 18 EP 

2 

Carcharhinus acronotus 349 102 71/31 17 WA 

Carcharhinus isodon 555 40 28/12 18 WA 

Carcharhinus perezi 306 79 55/24 18 WA 

Carcharhinus porosus 268 58 41/17 50 WA 

Rhizoprionodon porosus 185 109 74/33 20 WA 

Rhizoprionodon terraenovae 891 118 83/35 21 WA 

3 

Carcharhinus brachyurus 1718 184 129/55 144 AO, PO, MS 

Carcharhinus brevipinna 1051 194 136/58 123 AO, IP, MS 

Carcharhinus leucas 12462 86 60/26 138 CS 

4 
Carcharhinus signatus 906 119 84/35 44 + buff. AO 

Negaprion brevirostris 5158 98 69/29 16 AO, EP 

5 

Carcharhinus albimarginatus 4193 221 155/66 110 + buff. IP 

Carcharhinus altimus 815 213 149/64 142 CS 

Carcharhinus obscurus 2782 301 211/90 152+ buff. CS 

Carcharhinus plumbeus 3114 300 210/90 156+ buff. AO, IP, MS 

Triaenodon obesus 1659 137 98/39 109 + buff. IP, EP 

6 

Carcharhinus falciformis 8185 600 421/179 182+ buff. CL 

Carcharhinus galapagensis 587 144 101/43 170+ buff. CL 

Carcharhinus limbatus 3609 340 239/101 173+ buff. CS 

Carcharhinus longimanus 2334 404 283/121 168+ buff. CS 

Galeocerdo cuvier 4939 559 391/168 174 + buff. CS 

Prionace glauca 7119 1110 777/333 206 + buff. CS 

 TOTAL 64109 5826    
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dispersal abilities for two The first case considered only the 

MEOW for the species that are distributed in the coastal and 

shelf areas, and which presented specific characteristics such as 

homogeneous composition of species, upwelling, nutrient inputs, 

temperature regimes, etc. (Spalding et al., 2007). These MEOW 

were selected when they contained at least one point of 

occurrence for each species, and they were then grouped to 

form the species M area (M areas independent for each species). 

For some sharks, the known distribution was found in small 

areas within the MEOW but far from their limits; however, we 

still considered the complete extension of the MEOW, since they 

are considered biogeographic units within which the sharks could 

spread out given their dispersal capacities. In the second case, 

when the occurrence points were beyond the limits of MEOW, 

such as for non-coastal sharks, the M area was estimated through 

a 100 km radius buffer created around each occurrence, based on 

the dispersal ability of other pelagic and carcharhinid sharks 

(Speed et al., 2010; Acuña-Marrero et al., 2017; Spaet et al., 

2017). Regarding the possible mobility of organisms through this 

region, we used a sea currents raster mask (Sun, 2018) as a basis 

for joining the resulting separated buffer areas with the marine 

ecoregions. In both cases of M area, we considered the total 

area of accessibility of the species (Barve et al., 2011). 

Finally, we identified the following distributions for our 

study species: AO (Atlantic Ocean), WA (western Atlantic), 

PO (Pacific Ocean), EP (eastern Pacific), IP (Indo-Pacific), 

MS (Mediterranean Sea), CL (Circumtropical), and CS 

(Cosmopolitan). The number of marine ecoregions involved 

in constructing the M region per species, for which a buffer 

was applied, is shown in Table 1. The resulting model maps 

are presented in six groups depending on the M area of the 

species. The first three correspond to distributions only in 

MEOW and the second three correspond to distributions 

in MEOW and the generated buffers: (1) distribution in 

the eastern Pacific Ocean (EP), (2) distribution in the 

western Atlantic Ocean (WA), (3) distribution in the 

Mediterranean Sea and some oceans (AO, PO, MS, and 

IP), (4) distribution in eastern Pacific and/or Atlantic Ocean 

(AO, EP), (5) distribution in some ocean regions including 

the Mediterranean Sea (IP, CS, AO, MS, and EP), and (6) 

distribution in all ocean regions (Atlantic, Pacific, and Indian) 

including the Mediterranean Sea (with distributions CL and 

CS). 

Construction of Models 
For model calibration, we used MaxEnt 3.4.1 (Phillips et al., 

2006), an algorithm based on the maximum entropy approach 

that is commonly used to estimate the potential distribution 

of species by correlating presence-only data with sets of 

environmental variables (Elith et al., 2010). This algorithm is 

very flexible and has many parameters that can be changed 

by users; however, the models are often constructed based on 

simple protocols by using the default parameter settings (i.e., 

auto-features) in the traditional platform, which could 

ultimately produce non-optimal (over-complex or over-

simplistic) models. This could present a problem, particularly 

when dealing with a small number of occurrence points,, in 

wich case the recommendation is to evaluate the best potential 

combination of multiple parameterizations that can produce good 

fits for small data sets (Warren and Seifert, 2011; Radosavljevic 

and Anderson, 2014; Morales et al., 2017). Given the time-

consuming nature of performing this task manually, we ran 

Maxent in R (R Core Team, 2018) using the kuenm package8 

as an automated tool that allows users to generate many Maxent 

candidate models with varying calibration settings (feature 

classes, regularization multiplier, and sets of environmental 

variables) to obtain a species-specific parameterization, thus 

increasing the robustness of models over a much shorter time 

(Cobos et al., 2019). Feature classes (FC) are defined as 

transformations applied to the different covariates used in models 

to allow modeling of complex relationships. A regularization 

multiplier (RM) is a parameter that adds new constraints or 

imposes penalties on the model to prevent over-complexity 

and/or overfitting (Elith et al., 2010). Prior to the calibration 

process, the dataset of each species was randomly partitioned 

into training (70%) and validation (30%) data (Mendoza-

González et al., 2016). The calibration process for candidate 

model creation was performed with a parameter setting using the 

kuenm-cal function using a combination of 15 feature classes 

(all potential combinations of four feature classes: linear, 

quadratic, product, and hinge); nine values of the regularization 

multiplier (1, 1.5, 2, 2.5, 3, 3.5, 4, 6, and 10) and the two sets 

of environmental variables (‘set_1’ and ‘set_2’). Two models were 

created for each parameter setting: one based on the complete 

filtered and thinned dataset of occurrences, and the other based 

only on the training data. The former is used to calculate model 

complexity and the latter to calculate significance and omission 

rates (Cobos et al., 2019). Likewise, the Jackknife function of 

Maxent was used to identify the percentage of contribution from 

each environmental variable (Phillips et al., 2006). Candidate 

model evaluation and best model selection were developed using 

the kuenm-ceval function. This function completes the process of 

calibration by evaluating and selecting models according to the 

following hierarchical evaluation criteria: (1) statistical 

significance of the model, using the area under the curve ratio 

(AUC) of the partial receiver operating characteristic (ROC) 

tests, with 500 iterations and 50% of the data used for 

bootstrapping, in which the AUC ranges from 1 to 2 (1 

representing a random model, 2 representing a better than 

random performance); (2) model performance: predictive ability 

with omission rates (OR) 5%, which is our level of confidence in 

the training data; and (3) model complexity: based on the Akaike 

Information Criterion (AIC), which indicates how well the 

models fit to the data while penalizing complexity to favor more 

parsimonious and less overfitted models. Finally, we used the 

kuenm-mod function, which generated final continuous models of 

probability (suitability) with the parameter sets selected as best, 

including one model per species that met the three 

hierarchical evaluation criteria (AUC, OR, and AIC) and its 

corresponding environmental set (1 or 2). Once the model that 

best projected the distributions of the current time period was 

determined, it was used to transfer the projections to the four 

RCP scenarios of the future for each species (Cobos et al., 2019). 

 
8 https://github.com/marlonecobos/kuenm 
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Projections to Future Scenarios (RCP) 
The best final models per species in the current period were 

projected to the four RCPs (2.6, 4.5, 6.0, and 8.5) for the 

year 2050 using the kuenm-cal function. These scenarios are 

based on average data from different Atmosphere-Ocean General 

Circulation Models (AOGCMs: CCSM4, HadGEM2-ES, and 

MIROC5) available in Bio-ORACLE (see Text Footnote 7) 

(Assis et al., 2017). 

Three different strategies can be used to extrapolate the models 

to the future: (1) truncation, which considers all conditions 

outside the calibration data range as unsuitable; (2) clamping, 

which extrapolates the marginal values in the calibration area 

as the prediction for more extreme conditions; and (3) actual 

extrapolation, which extends the response curve based on trends 

obtained from the calibration conditions (Qiao et al., 2019). 

In order to choose the optimum strategy, we calculated the 

climatic analogy (environmental similarity) between the present 

and future scenarios through the extrapolation risk in model 

transfers via mobility-oriented parity (MOP), which calculates 

the environmental difference between current (calibration 

region) and future (transfer region) scenarios (Owens et al., 

2013). Since the MOP analysis indicated large areas of uncertainty 

for the projection of models under future scenarios, we used the 

truncated response, thus strongly reducing the combinations of 

environmental conditions under which models are calibrated in 

the present (Owens et al., 2013; Cobos et al., 2019). This step was 

applied using the kuenm-mop function implemented by kuenm 

(Cobos et al., 2019). 

Current and future binary maps [suitable areas (1) – 

unsuitable areas (0)] were obtained by thresholding the final 

continuous models (present and future) using the criterion of 

5% of allowed omission in the training presence (Cooper and 

Soberón, 2018). This cut-off threshold value for generating the 

binary maps utilizes the suitability values less than or equal to 

5% in the presence points (training data) to classify absence (0) 

and those that exceed this value to classify presence (1). This 

percentage value was determined based on a fixed allowable 

omission error rate among the calibration data, assuming that 

up to 5% of the occurrence data may have included errors that 

misrepresented the environments used by the species. This value 

is considered appropriate when input data are heterogeneous and 

uncontrolled in origin (Anderson et al., 2003; Peterson et al., 

2008; Costa et al., 2009) and is also the parameter that measures 

error associated with the presence localities dataset (Costa et al., 

2009). Shifts in suitable areas for the current and different future 

scenarios were then obtained per species, through spatial analysis 

in a GIS (ArcMap 10.5), to produce three categories: (i) lost or 

contraction areas (areas suitable at present but not in the future), 

(ii) gained or expansion areas (areas unsuitable at present but 

suitable in the future), and (iii) maintained or stable suitable 

areas (areas suitable at present and in the future). These areas 

were then mapped, and percentage values for the gained, lost 

and maintained suitable areas for each species in each of the 

four future RCP scenarios calculated as the proportion of each 

category in relation to the total area of study, which is the M area 

of each species (area of category/total area ∗ 100). We calculated  

the total shift of suitable areas by subtracting the loss of suitable 

area per species from the total percentages of gain, under all four 

future scenarios. 

RESULTS 

A total of 64,109 presence records were compiled for the 25 

species of carcharhinid sharks, and 5,826 occurrences remained 

after data cleaning. After filtering, the occurrence records ranged 

from 20 (Carcharhinus cerdale) to 1,110 (Prionace glauca) 

(Table 1). The lowest number of marine ecoregions used for 

constructing the accessible or M area was 13 and the highest was 

206, including the buffer (Table 1). Following calibration of the 

25 species models with the two different sets of variables, the 

best qualified according to the metrics described in the previous 

section were selected to be modeled with ‘set_1’ (18 species: all 

predicted variables) and ‘set_2’ (seven species: non-correlated 

variables only, Supplementary Table 2 and Table 2). 

A total of 270 candidate models were created per species, 

considering the combinations of 15 feature classes, nine 

regularization multipliers and two environmental data sets. The 

model evaluation presented statistical significance (P < 0.05), 

with the AUC ratios of partial ROC > 1 and some close to 2, 

indicating good model performance. Indeed, the performance 

in most of our models met the defined permissible omission 

rate threshold or better than random expectation (omission 

rates 5%), except for C. falciformis (0.07), Carcharhinus 

signatus (0.08), Galeocerdo cuvier (0.06), and T. obesus (0.07) 

(Table 2). According to the jackknife test results, there were 

differences among the species in terms of the relative importance 

of the environmental predictors (EP) used to construct the 

models. For example, the relative importance values of “Range 

surface temperature” (ST_range) and “Minimum surface current 

velocity” (CV_min) were highest in six species, “Maximum 

surface temperature” (ST_max) and “Average of the maximum 

records of temperature per year” (ST_ltmax) presented their 

highest values in three species, and “Mean surface temperature” 

(ST_mean) and “Range surface salinity” (SS_range) had their 

highest values in two species (Table 2). The final continuous 

models for the 25 species with the optimal parameterizations 

and the occurrences used for calibration were mapped 

(Supplementary Figures 1–25). 

The mobility-oriented parity (MOP) analyses revealed areas 

with strict extrapolation risk or non-analogous environmental 

combinations for all species. For this reason, we decided to 

employ truncated estimates to create the future scenario maps 

(for all RCP scenarios) for each species. In this paper, we 

present the suitable areas gained, lost, and maintained, relative 

to the current species distribution, using binary maps only for 

the two most contrasting scenarios of low (RCP2.6) and high 

(RCP8.5) greenhouse gas emissions (Figures 1–6). Binary maps 

that present this information for all four RCP scenarios (2.6; 

4.5; 6; and 8.5) are provided in 100 future maps for all species 

(Supplementary Figures 26–50). 
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FIGURE 1 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
an M area in the eastern Pacific Ocean: Carcharhinus cerdale, Nasolamia velox, and Rhizoprionodon longurio. 

 

 

 

 

FIGURE 1 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
an M area in the eastern Pacific Ocean: Carcharhinus cerdale, Nasolamia velox, and Rhizoprionodon longurio. 

TABLE 2 | Optimal parameters in kuenm models for each species, divided into groups according to their M area: regularization multiplier (RM), feature classes (FC) [linear 
(l), quadratic (q), product (p), and hinge (h)], set of environmental variables (Pred. Sets), AUC ratio of Partial ROC (AUC), omission rate accepting 5% error in training data 
(OR ≤ 5%). 

Group Species RM FC 
Pred. 

sets 

AUC 

ratio 
OR 5% 

No. of 

param 
EP (%) 

1 

C. cerdale 1.5 lqp set_1 1.9 0 3 ST_ltmin 27.9 % 

N. velox 1 q set_1 1.7 0 9 ST_ltmax 33.6 % 

R. longurio 2 l set_2 1.6 0.04 9 ST_range 37.3 % 

2 

C. acronotus 6 lqh set_1 1.3 0.03 14 CV_min 32.7 % 

C. isodon 1.5 lq set_1 1.8 0 10 ST_range 32 % 

C. perezi 1.5 l set_1 1.3 0 9 CV_min 40.2 % 

C. porosus 1 q set_1 1.4 0 14 SS_min 39.9 % 

R. porosus 1.5 q set_1 1.2 0 9 CV_min 43.6 % 

R. terraenovae 1 lq set_1 1.4 0.03 10 CV_min 37.6 % 

3 

C. brachyurus 6 lh set_2 1.3 0.02 19 ST_range 50.8 % 

C. brevipinna 2.5 lph set_1 1.2 0.03 72 CV_min 21.6 % 

C. leucas 1.5 lq set_1 1.3 0.04 11 ST_range 39.5 % 

4 
C. signatus 3 lqp set_1 1.1 0.08 37 SS_ltmin 17.4 % 

N. brevirostris 1 lq set_2 1.1 0.03 11 ST_range 23.7 % 

5 

C. albimarginatus 2 lp set_1 1.2 0.05 35 ST_ltmax 20.1 % 

C. altimus 1.5 lqh set_1 1.2 0.05 22 SS_range 38.3 % 

C. obscurus 3 qp set_1 1.1 0.04 35 ST_range 22.5 % 

C. plumbeus 4 lh set_2 1.2 0.03 8 ST_max 40.1 % 

T. obesus 6 h set_2 1.1 0.07 36 CV_min 37.7 % 

6 

C. falciformis 6 l set_1 1.1 0.07 10 ST_mean 52.6 % 

C. galapagensis 6 h set_1 1.1 0.05 11 ST_mean 60.8 % 

C. limbatus 6 p set_1 1.2 0.05 29 SS_range 19.8 % 

C. longimanus 3.5 pq set_2 1.2 0.05 38 ST_max 34.8 % 

G. cuvier 1 l set_2 1.1 0.06 10 ST_max 42.1 % 

P. glauca 3.5 lqph set_1 1.1 0.05 89 ST_ltmax 44.2 % 

Number of parameters (No. of param.). Environmental predictor with the greatest percentage contribution to the model (EP%). 

 

For the species with distribution in the eastern Pacific Ocean 

(EP, group one), the area of greatest loss for the three species 

corresponded to the Gulf of California, while those of greatest 

gain were closer to the equator (Figure 1). For the species with 

distribution in the western Atlantic Ocean (WA, group two), 

the areas of greatest loss generally occurred in the northern 

Gulf of Mexico, with only Carcharhinus perezi showing areas 

of considerable gain in both scenarios. For the three species 

with distribution in the Mediterranean Sea and some oceans 

(AO, PO, MS, IP, and group three), there was a very wide 

area of maintenance or stability. In comparison, the areas 

of contraction or loss were very small and corresponded to 

Southeast Asia (Figure 3). For the species with distribution in 

eastern Pacific and/or Atlantic Ocean (AO, EP, and group four), 

the areas of greatest loss generally occurred in the northern Gulf 

of Mexico for both species, while C. signatus and Negaprion 

brevirostris presented areas of loss in west Africa and in the 

Gulf of California, respectively (Figure 4). For the species with 

distribution in some ocean regions including the Mediterranean 

Sea (IP, CS, AO, MS, EP, and group five), the areas of loss 

for Carcharhinus albimarginatus, Carcharhinus altimus, and 

Carcharhinus obscurus were regionalized in South Asia. This is in
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contrast to Carcharhinus plumbeus and T. obesus, which generally 

presented maintained and gained areas across almost all of their 

distribution (Figure 5). Similar to the previous group, for the 

species with distribution in all ocean regions (Atlantic, Pacific, 

and Indian), including the Mediterranean Sea (with distributions 

CL, CS, group six), the unsuitable areas were found in South Asia, 

except for the species Carcharhinus longimanus and G. cuvier, 

which presented large maintained areas. The six species in this 

group presented gained areas in the extreme north and south of 

their respective M areas (Figure 6). 

For all of the species in general, considering the four 

RCP scenarios, the highest gain in suitable area was found 

for T. obesus, while the highest loss in suitable area was for 

C. porosus and the highest maintained suitable area was for 

G. cuvier (Table 3). Under all four RCP future scenarios, 

the total shifts (gain – loss) presented losses in suitable areas 

for 13 species but gains for six species. However, under at 

least one RCP future scenario, 19 species showed losses while 

11 presented gains. In most species, the main future losses 

of suitable area were observed under the extreme scenario 

RCP8.5 (Figure 7). For sharks in group one, C. cerdale showed 

a loss of suitable area under all climate change scenarios. 

In group two, all of the species presented losses in suitable 

area, except C. perezi, which showed small gains in all RCP 

except for RCP8.5. For groups three and four, the species 

showed loss of suitable area, except for Carcharhinus leucas 

and N. brevirostris, respectively, which showed low percentages 

of gain in suitable areas. Groups five and six presented the 

species with highest percentages of gain (Figure 7). On average, 

under all four RCP future scenarios, Carcharhinus porosus 

(in group two) was the species that presented the highest 

losses, while T. obesus (in group five) presented the highest 

gains (Figure 7). 

DISCUSSION 

The results of this study show that most of the species presented 

a shift in their distribution in response to the projected changes 

in climate. The suitable area for carcharhinid sharks showed 

a general trend of decline in the future for most species, 

although the suitable area of some species is expected to increase. 

In general, the loss of suitable area is predominantly found 

around the equatorial band, the Gulf of Mexico, and the Indian 

Ocean; in contrast, the areas that present gains in suitability are 

predominantly on the periphery of the M areas. 

Regarding changes in environmental variables and shifts in 

range, in our study, temperature range, and other variables 

related to temperature, made the highest contributions to the 

niche models. This supports the findings of other studies on 

shark distributions (Lezama-Ochoa et al., 2016; Birkmanis et al., 

2020). Being ectothermic organisms, in common with other 

teleost fishes, the physiological functions of many sharks are 

controlled and determined by temperature and their thermal 

tolerance limits. This makes them susceptible to negative impacts 

as a result of climate change (Rosa et al., 2014; Schlaff et al., 

2014). Unlike bony fish, the k-selected life strategy of the 

Chondrichthyans, characterized by long generation times and 

low fecundity, impedes their adaptation to rapid environmental 

change imposed upon them as a result of human activities 

(Wheeler et al., 2021). In addition, the projected negative future 

change (loss of suitable area) in our modeled species could be 

related to some theoretical expectations, in which the physiology 

and behavior of ectothermic and tropical species are strongly 

affected by temperature gradients (Chin et al., 2010; Feary et al., 

2013; Rosa et al., 2014; Schlaff et al., 2014). This could be 

because tropical species live close to their thermal limits, and 

have a lower capacity for acclimation compared to temperate 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
FIGURE 2 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
an M area in the western Atlantic Ocean: Carcharhinus acronotus, Carcharhinus isodon, Carcharhinus porosus, Carcharhinus perezi, Rhizoprionodon porosus, and 
Rhizoprionodon terraenovae. 
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FIGURE 3 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
an M area in the Mediterranean Sea and some Oceans (Atlantic, Pacific, and Indian): Carcharhinus leucas, Carcharhinus brevipinna, and Carcharhinus brachyurus. 

 

species, implying their possible vulnerability to even slight 

increases in habitat temperature (Cheung et al., 2009; Comte 

and Olden, 2017). However, vulnerability to rising temperatures 

will depend mostly on the thermal tolerance and acclimation 

capacity of the organism in question (Rodriguez-Dominguez 

 

et al., 2019), and these are parameters that remain unknown 

for most species. With regard to shifts in shark distributions 

related to changes in salinity, the long-term impacts on sharks 

are not well understood. However, these impacts are known 

to depend on the duration of exposure. For instance, some 
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FIGURE 5 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
occurrence points outside of marine ecoregions and M areas in some regions of the Oceans (Atlantic, Pacific, and Indian), including the Mediterranean Sea: C. 

albimarginatus, C. altimus, C. obscurus, C. plumbeus, and T. obesus. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
FIGURE 5 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
occurrence points outside of marine ecoregions and M areas in some regions of the Oceans (Atlantic, Pacific, and Indian), including the Mediterranean Sea: C. 
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sarks can tolerate decreased salinity, although this implies 

increased energy costs to maintain osmotic balance, and they 

tolerate increases in salinity by retaining more salts such as 

urea in their blood (Yates et al., 2015; Dwyer et al., 2019; 

Vedor et al., 2021). Such exposure to salinity levels beyond 

the preferred range of the sharks could affect their physiology, 

as well as their abundance and distribution (Drymon et al., 

2013). The range of a marine fish is also influenced by ocean 

currents, although this aspect has received scant attention in 

the context of climate change (Feary et al., 2013). Distribution 

shifts could also be related to the oceanographic conditions 

of each ocean, since climate change can impact the strength, 

direction, and behavior of the main currents (Hoegh-Guldberg 

and Bruno, 2010). Ocean currents have also been described as 

an oceanographic predictor for certain species of sharks, given 

their active behavior and use of these currents in the search for 

food (Bradie and Leung, 2017; Ranintyari et al., 2018; Báez et al., 

2019). 

A few attempts have been made to estimate the potential 

current or future distribution areas of carcharhinid sharks 

using Maxent, or other modeling approaches, in which the 

decrease of suitable area has also been reported. Jones et al. 

(2013) applied three species distribution models projected to 

one climate change scenario (SRES A2 to 2050), with two sets 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
FIGURE 4 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
occurrence points outside of marine ecoregions and M areas in the Pacific and/or Atlantic Ocean: C. signatus and N. brevirostris. 

 

 

 

 

 

 
FIGURE 4 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios in species with 
occurrence points outside of marine ecoregions and M areas in the Pacific and/or Atlantic Ocean: C. signatus and N. brevirostris. 
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of variables to determine the potential impacts on commercial 

fish in the North Sea, finding a contraction in total suitable 

area of 11.6% for Angel sharks (Squatina squatina) and other 

elasmobranchs, such as rays. Gonzalez-Pestana (2018) predicted 

habitat suitability for smooth hammerheads (Sphyrna zygaena) 

under current and future climate change scenarios for the 

period 2040–2050, indicating that the suitable habitat for this 

species will shift to a more coastal distribution in the future. 

For carcharhinid sharks, Lezama-Ochoa et al. (2016) found that 

Carcharhinus falciformis presents losses in suitable area, under 

SRES A2 climate change scenarios for 2100, of 15.5% in the 

Atlantic Ocean, 9.9% in the Pacific Ocean, and a minimum 

change of 1.4% in the Indian Ocean. Our results for C. falciformis 

showed that the maximum loss in suitable area was 10% under 

RCP8.5 and the minimum was 4.3% under RCP2.6. Although 

the effects of RCP8.5 could be compared to the SRES A2 

scenario of the IPCC (2013), we did not evaluate the shift in 

potential distribution for each ocean separately. Birkmanis et al. 

(2020) predicted a decrease in suitable areas for C. falciformis 

under the RCP4.5 and RCP8.5 scenarios (2050–2099) on the 

coast of Australia, and reported the same in this region for 

C. obscurus, C. longimanus, and P. glauca. In contrast to these 

results, our study found a general increase in suitable area 

for C. longimanus under all RCP scenarios. This discrepancy 

could be due to the fact that our study considered the known 

worldwide distribution, which is the same distribution that was 

used as the calibration and projection area. However, distribution 

shifts can be observed at the regional level, showing a reduction 

in the distribution area of this species within the Australian 

 

EEZ, EEZ, which coincides with that reported by Birkmanis et al. 

(2020). 

The projected expansions of suitable areas for some species 

under the RCP8.5 and RCP4.5 scenarios may contrast with 

previous studies that suggest a greater contraction of suitable 

areas under severe future climate scenarios (Perry et al., 2005; 

Dulvy et al., 2008). Such differences in the predictions may be 

due to the thermal tolerance of the species coupled with their 

high capacity for movement, which provides the opportunity 

to move to higher latitudes and avoid the increase in water 

temperature. In this regard, Sunday et al. (2015) state that 

the high movement capacity and the latitudinal range of the 

species have positive relationships with their distribution area 

under climate change. Other studies conducted with carcharhinid 

sharks (Lezama-Ochoa et al., 2016; Birkmanis et al., 2020), in 

which no gain area was reported, contrast with our results, 

possibly due to the difference in the geographic regions for 

which modeling was conducted, the diverse size of the study 

areas (M area from Birkmanis et al., 2020) or the specific 

future scenarios used [for example, SRES A2 from Jones et al. 

(2013) and Lezama-Ochoa et al. (2016)]. Nevertheless, our 

results are congruent with some bioclimatic theories that predict 

an overall expansion of niches with climate change in some 

tropical fish (Genner et al., 2004), and also support the general 

trend of gain in areas as a result of climate change-induced 

temperature rises (i.e., poleward shifts) (Booth et al., 2011). In 

addition, Coro et al. (2016) found that endangered and near 

threatened species of some wide-range elasmobranchs, such as 

Alopias vulpinus and Alopias pelagicus, showed positive trend  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
FIGURE 6 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios with 
occurrence points outside of marine ecoregions and M areas in all regions of the oceans (Atlantic, Pacific, and Indian), including the Mediterranean Sea: C. 
falciformis, Carcharhinus galapagensis, C. limbatus, C. longimanus, G. cuvier, and P. glauca. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 
FIGURE 6 | Suitable areas maintained, gained, and lost by the year 2050 under low (RCP2.6) and high (RCP8.5) greenhouse gas emission scenarios with 
occurrence points outside of marine ecoregions and M areas in all regions of the oceans (Atlantic, Pacific, and Indian), including the Mediterranean Sea: C. 
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TABLE 3 | Percentage of not suitable (NS), gained (G), lost (L), and maintained (M) areas, and total shift (TS) in the potential geographic distribution of each species under the RCP future scenarios, divided into groups 
according to their M area. 

   RCP2.6 RCP4.5  RCP6.0  RCP8.5 

Group Species NS G L M TS NS G L M TS NS G L M TS NS G L M TS 

1 

C. cerdale 60.3 10.6 13.3 15.8 -2.7 60.4 10.5 21.1 8 -10.5 59.4 11.4 14.3 14.8 -2.9 59.4 11.5 20.6 8.5 -9.1 

N. velox 61.3 5.3 9.4 24 -4.1 59.7 6.8 14.1 19.3 -7.3 62.9 3.7 11.4 22 -7.7 52.4 14.2 12.9 20.5 1.3 

R. longurio 67.3 9.4 5.6 17.7 3.8 65 11.7 9.7 13.6 2 69.2 7.6 6.4 16.9 1.2 61.9 14.9 8 15.3 6.9 

2 

C. acronotus 49.8 5.2 7.3 37.7 -2.1 48.1 6.9 10.2 34.9 -3.3 49.7 5.3 7.1 37.9 -1.8 49.4 5.6 15.9 29.1 -10.3 

C. isodon 72.6 3.6 8.4 15.4 -4.8 71.8 4.4 9.6 14.2 -5.2 72.6 3.6 7.8 16 -4.2 72.7 3.5 13 10.9 -9.5 

C. perezi 32.4 12.5 9 46.1 3.5 32.1 12.8 11.9 43.2 0.9 32.5 12.4 8 47.2 4.4 31.4 13.5 21.9 33.3 -8.4 

C. porosus 35.6 2.2 12.9 49.3 -10.7 36.4 1.3 16.4 45.8 -15.1 35.5 2.2 10.8 51.4 -8.6 35.7 2.1 28.3 33.9 -26.2 

R. porosus 44.8 0.7 8.8 45.8 -8.1 44.9 0.6 11.1 43.5 -10.5 45.0 0.4 9.5 45.1 -9.1 45.0 0.4 21.3 33.3 -20.9 

R. terraenovae 67.8 0.7 10.3 21.2 -9.6 68.2 0.3 12.2 19.3 -11.9 67.9 0.6 9.5 22 -8.9 68.2 0.4 15.8 15.7 -15.4 

3 

C. leucas 39.1 3.9 3.2 53.8 0.7 38.3 4.7 4.1 52.9 0.6 38.9 4.1 2.8 54.2 1.3 38.7 4.3 5.2 51.8 -0.9 

C. brachyurus 50.1 1.4 5.4 43.1 -4 49.9 1.6 7.7 40.9 -6.1 50.0 1.5 6 42.5 -4.5 50.2 1.3 8.7 39.8 -7.4 

C. brevipinna 35.2 1.6 11.2 52.1 -9.6 35.2 1.6 13.6 49.6 -12 35.4 1.3 10.8 52.5 -9.5 35.1 1.7 15.7 47.6 -14 

4 
C. signatus 16.9 3.9 9.1 70.1 -5.2 14.8 6 10.6 68.6 -4.6 18.4 2.5 7.9 71.3 -5.4 18.0 2.9 16.8 62.4 -13.9 

N. brevirostris 11.1 6.2 4.8 77.9 1.4 10.4 7 9.4 73.3 -2.4 12.2 5.1 4.7 78 0.4 10.1 7.2 11.4 71.3 -4.2 

5 

C. albimarginatus 24.9 9.3 5.7 60.1 3.6 23.3 10.9 11.1 54.8 -0.2 25.0 9.2 6.6 59.3 2.6 22.0 12.2 13.9 52 -1.7 

C. altimus 31.3 3.7 5.9 59 -2.2 30.3 4.8 7.4 57.6 -2.6 30.9 4.2 6.3 58.7 -2.1 29.9 5.1 7.6 57.3 -2.5 

C. obscurus 10.6 2.6 6 80.8 -3.4 10.4 2.8 7.9 78.9 -5.1 11.2 2 7.7 79.1 -5.7 11.1 2.1 11.6 75.2 -9.5 

C. plumbeus 23.9 10.9 1 64.2 9.9 21.0 13.8 0.8 64.5 13 23.6 11.1 0.9 64.4 10.2 21.7 13.1 0.8 64.4 12.3 

T. obesus 15.4 12.6 0.9 71.1 11.7 14.2 13.8 0.9 71.1 12.9 16.8 11.3 0.9 71.1 10.4 14.2 13.9 0.8 71.2 13.1 

6 

C. falciformis 19.0 3.5 4.3 73.2 -0.8 18.3 4.2 8 69.4 -3.8 18.9 3.6 5.3 72.2 -1.7 17.9 4.6 10 67.5 -5.4 

C. galapagensis 17.6 3.7 5.1 73.6 -1.4 16.5 4.8 9.3 69.4 -4.5 17.5 3.8 6.3 72.5 -2.5 16.0 5.3 11.4 67.3 -6.1 

C. limbatus 38.1 10.5 2.8 48.5 7.7 36.3 12.3 6.5 44.9 5.8 38.3 10.3 3.6 47.8 6.7 35.8 12.8 8.4 43 4.4 

C. longimanus 33.7 10.8 0.9 54.7 9.9 31.3 13.1 0.5 55 12.6 33.8 10.7 0.7 54.8 10 32.3 12.2 0.6 54.9 11.6 

G. cuvier 13.2 6.7 1 79 5.7 12.8 7.1 0.8 79.3 6.3 13.3 6.6 0.8 79.2 5.8 12.1 7.8 0.8 79.3 7 

P. glauca 20.0 5.1 8.1 66.8 -3 19.1 6 10.4 64.5 -4.4 20.2 4.9 8.6 66.3 -3.7 18.7 6.4 11.9 63 -5.5 

M values in bold italics denote the largest maintained areas. TS values in bold font denote percentages > 10, highlighting the larger shifts (negative and positive) within each RCP scenario. 
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 variation and gains in suitable area under future distribution 

projections in the niche models of AquaMaps for 20509 . This 

agrees with our study, in which species of wide distribution 

presented gains in suitable area, although one of the species 

of narrow distribution also showed such gains. On the other 

hand, large marine organisms are constrained not only by their 

physiological limits but also by their mobility and the accessibility 

of thermal refuges. This could be the reason why Carcharhinus 

limbatus, a shark with a preference for deeper waters during 

daylight hours, showed gains in suitable area probably through 

the requirement of the species to avoid the increased water 

temperatures (Barnes et al., 2016). 

Regarding the losses and gains of suitable area found for 

carcharhinid sharks, the relationship between species niche 

properties as indicators of species sensitivity and climate change 

has been proved (Thuiller et al., 2005), as well as some hypotheses 

regarding which species will be more sensitive. For example, 

Rosa et al. (2014) indicated that the more active pelagic sharks 

would experience greater negative physiological impacts from 

increasing ocean temperatures than their benthic counterparts. 

This could be because more active pelagic lifestyles correlate 

with higher metabolic rates (which are temperature dependent) 

compared to those of the less active benthic or bathyal species. 

For instance, we found percentages of suitable area loss for 

Rhizoprionodon terraenovae, an obligate-ram ventilator that must 

move by swimming at speed or finding a swift current in 

which to linger in order to continually force water through 

its gills to breathe (Parsons and Hoffmayer, 2005), and for  

 

 
9 www.aquamaps.org 

 

Carcharhinus isodon, wich is described as an active shark 

(Kells and Carpenter, 2011). Nevertheless, C. plumbeus is an 

obligate ram-ventilating apex predator that, in our study, 

presented gains in suitable area under all RCP scenarios 

(Crear et al., 2019). In contrast, we found a low percentage of 

loss in suitable areas presented by the sedentary species T. 

obesus (Whitney et al., 2012). There is also evidence that 

suggests negative effects on suitable area in species that are 

restricted to a single habitat throughout their life cycle, such 

as in the case of sharks strictly associated with coral reefs (Kibria 

et al., 2017; Heupel et al., 2019). This was consistent with the 

reef shark C. perezi under scenario RCP8.5, but disagrees with 

that found for the other scenarios and for the other reef shark T. 

obesus, which presented gains under all RCPs. With respect to 

these gains in suitable area, Heupel et al. (2019) state that there is 

a need to focus on reef sharks in order to better predict 

consequences for their populations, given that coral reefs are the 

habitats most threatened by climate change. It should also be 

considered that species present complex and dynamic 

geographical structures that are difficult to model (Coro et al., 

2016). 

In addition to the effect of climate change due to the 

physiological and biological characteristics of the species, their 

shifts in distribution could be related to their biological 

interactions with other organisms (Gervais et al., 2020), since the 

first response of species to altered environmental conditions is 

to adjust their behavior (Wong and Candolin, 2015). One such 

adjustment is distribution shifts in apex predators such as the 

large sharks (Heard et al., 2017) because novel combinations 

of prey species could generate reorganization of species, even 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
FIGURE 7 | Total shifts in suitable areas for 25 carcharhinid shark species under future climate change scenarios (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, and RCP8.5) for 2050, 
divided into groups according to their M area. 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURE 7 | Total shifts in suitable areas for 25 carcharhinid shark species under future climate change scenarios (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, and RCP8.5) for 2050, 
divided into groups according to their M area. 
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among the trophic webs (Lurgi et al., 2012; Cameron et al., 2019). 

It has also been observed that expansion of the distribution range 

is dominated by dietary generalist species (Evans and Moustakas, 

2018; Bartley et al., 2019). In our results, G. cuvier and C. 

longimanus (which presented the greatest gain in suitable area) 

have been defined as generalist predators or species that exploit 

abundant food resources (Matich et al., 2011). In contrast, the 

shark C. leucas presents more specialized dietary profiles (Matich 

et al., 2011) and, according to our results, has presented few 

changes in its distribution. 

The occurrence of a shift in species distribution can lead to 

pervasive and often unexpected consequences for both biological 

communities and human society (Pecl et al., 2017). A change 

generated by the distribution or extinction of sharks, as top 

predators that regulate the populations of other species, could 

significantly affect the health of seagrass beds, coral reefs, and 

other vital marine habitats, with a consequently impact on the 

fishery and ecotourism industries and economy in some regions 

(Motivarash et al., 2020). Hammerschlag et al. (2019) state that 

researching ecosystem services and their relationship to top 

predators is challenging, but is nevertheless important in order to 

determine how changes associated with climate change in aquatic 

systems will affect the ecological functions and ecosystem services 

provided by predators. 

Knowledge of the future potential distribution of vulnerable 

and key species such as sharks could be of value to the 

design of conservation programs that focus on sites that 

present the ecological features required by these species in 

order to face climate change. Niche and distribution modeling 

offer useful information for incorporation into strategies of 

environmental management, especially with regard to marine 

conservation and planning (Marshall et al., 2014). It is therefore 

important to investigate the impact of climatic change in shark 

distribution shifts in order to adequately assess their future 

management in Marine Protected Areas. This is important 

in terms of the protection of mobile marine species, such 

as chondrichthyan fishes, among others, especially if such 

changes require a reassessment of their interactions with fisheries 

(Carlisle et al., 2019). 

 

METHODOLOGICAL CAVEATS 

Predicting and mapping the contractions and expansions of 

suitable areas for threatened and endangered species is critical for 

monitoring and restoring their natural populations (De Oliveira 

et al., 2019). Several studies have modeled the potential future 

distribution of species; however, there are multiple sources of 

variation and uncertainty in the geographic predictions and 

their interpretation that are associated with the methodology 

(Peterson et al., 2018; Alkishe et al., 2020). To avoid this, in 

this study, we modeled the potential distribution of the study 

species based on different sets of environmental variables, a more 

robust metric of statistical significance such as the partial ROC, 

and the mobility-oriented parity (MOP) (Peterson et al., 2008; 

Owens et al., 2013; Cobos et al., 2019). Moreover, although there 

were many areas of strict extrapolation of risk conditions in 

the future that show a non-analog environment (MOP results), 

the truncated response used in our models acts to strongly 

reduce the combinations of environmental conditions under 

which models are calibrated in the present (Owens et al., 2013) 

and projected to future RCP scenarios, in order to reduce 

uncertainty (Thuiller et al., 2004). As a consequence, this study 

improves the general understanding of the ecological niche and 

potential distribution of carcharhinid sharks and estimates their 

distribution under the reliable climate change scenarios featured 

in recent literature. According to our evaluation results and 

expert knowledge on this group of sharks, and by modeling 

presence-only data, the models obtained are informative and 

adequately describe the current potential distributions (Cobos 

et al., 2019), which indicates their utility in terms of making 

further projections and predicting shifts in habitat suitability 

(Warren and Seifert, 2011). 

Another caveat is related to the small sample sizes for 

some species of sharks used to create the niche models. In 

this regard, Pearson et al. (2007) emphasize that these models 

should only be interpreted as regions that have environmental 

conditions similar to those in which the species is known to occur. 

However, this kind of model created in Maxent has previously 

generated good results, even with small sample sizes (<10) 

(Phillips et al., 2006) such as some of those used in our study. 

The integration of ecologically relevant predictors and variables 

in a 3-dimensional space (e.g., primary productivity, dissolved 

oxygen throughout the water column) significantly affects shark 

distributions with climate change (Deutsch et al., 2015; Feitosa 

et al., 2020; Vedor et al., 2021). Where this information is 

available, it could therefore be considered to significantly increase 

the performance and transferability of the niche models (Regos 

et al., 2019). However, despite the fact that remotely sensed data 

has recently become more available, environmental predictors 

remain limited for the marine environment and therefore 

probably lack important ecological factors (Werkowska et al., 

2016). This is a general problem for marine ecological niche 

modeling in contrast to 2-dimensional modeling for terrestrial 

species, since most oceanographic layers are only representative 

of the uppermost layers of the water column (Whittock et al., 

2016; Assis et al., 2017; Melo-Merino et al., 2020). In addition, 

some studies that model future species distributions recommend 

the use of other variables, such as dispersal capacity, genetic 

adaptation, species behavioral plasticity, and biotic interactions 

(Robinson et al., 2011; Bentlage et al., 2013; Sirois-Delisle 

and Kerr, 2018; Brodie et al., 2019; Gómez-Ruiz and Lacher, 

2019). Certain studies have attempted to solve this problem by 

using oceanographic variables at multiple depths in the current 

distribution (Bentlage et al., 2013; Duffy and Chown, 2017) and 

applying future scenarios evenly throughout the entire water 

column (Crear et al., 2020). However, these environmental layers 

are still not available in all areas and under different climate 

change scenarios and were therefore excluded from this study. 

Despite this limitation, the environmental variables that were 

used in this study (temperature, salinity, and current velocity) 

have been described as important factors that affect current 

marine habitats and thus future shark distributions (Rosa et al., 

2014; Ranintyari et al., 2018; Vedor et al., 2021). 
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CONCLUSION 
Our results show the usefulness of correlative models based 

on the ecological niche theory in terms of modeling the 

future potential distribution of carcharhinid sharks through 

presence records and environmental variables. We conclude that 

climate change will have important effects on the distribution 

of carcharhinid sharks by the year 2050, highlighting losses 

of suitable area for most species. The carcharhinid sharks 

presented the greatest loss of suitable area under the severe 

future climate scenario RCP8.5. The shark species with the 

greatest loss of suitable area was C. porosus and the shark 

with the highest gain in suitable area was T. obesus. Species 

distribution modeling approaches, such as that utilized in this 

study, represent an attempt to identify changes in the distribution 

patterns of carcharhinid sharks and can provide basic primary 

information of potential value to the improvement of decision- 

making processes in biodiversity conservation. The preservation 

of sharks as key elements in the present and future is important 

to the maintenance of ecosystem services of great value to 

human society, as well as to conserve the natural function of the 

marine ecosystems. 
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