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ABSTRACT. This study evaluated the relationship between body size and geographic range size, measured as extent and volume of occurrence
of resident and endemic elasmobranchs of the Tropical Eastern Pacific. Data of body size, minimum and maximum depths, and latitudinal
distribution of the species were obtained from the literature. Extent and volume of occurrence were measured from 3080.25-km? quadrants,
considering the northern and southern boundaries, the maximum depth, and the depth interval of the 82 species included. The relationships
between body size and depth, extent of occurrence, and volume of occurrence, and between body size and bathymetric zones were evaluated
using linear regression and a nonparametric analysis of variance, respectively. The relationship between body size and extent of occurrence was
positive for all groups and significant only for the batoids. They occupy smaller depth intervals than sharks and are almost exclusively
restricted to the euphotic zone; the resident sharks occur in the three bathymetric zones, but not the endemic sharks. The interspecific
relationship of body size and volume of occurrence revealed a triangle with defined boundaries, with 22 species under the constraint line
(13 sharks and 9 batoids), Pristis sp. and Manta birostris being the most prone to extinction. Although there were no factors or characteristics
common to all 22 species, variables such as habits and reproductive traits influence their vulnerability, in addition to the human pressures to
which they are subjected. In elasmobranchs, the triangular relationship between body size and range size is a good predictor of species
susceptible to extinction, which is useful for assessing the threat status and taking action for management and prioritization of species at
regional level.

Key words: sharks, batoids, endangered species, macroecology, conservation.

RESUMEN. Este trabajo evalué la relacion entre el tamafio corporal y la amplitud de distribucion geogréfica, medido como extension y
volumen de ocurrencia de los elasmobranquios residentes y endémicos del Pacifico Oriental Tropical. Los datos de tamafio corporal,
profundidades minimas y maximas y distribucion latitudinal de las especies se obtuvieron de la literatura. La extension y el volumen de
ocurrencia se midieron a partir de cuadrantes de 3080.25 km?, considerando los limites norte y sur, la profundidad méaxima y el intervalo de
profundidad de las 82 especies incluidas. Las relaciones entre el tamafio corporal y la profundidad, la extension de ocurrencia y el volumen de
ocurrencia, y entre el tamafio corporal y las zonas batimétricas fueron evaluadas mediante regresiones lineales y un analisis de varianza no
paramétrico, respectivamente. La relacion entre el tamafio corporal y la extension de ocurrencia fue positiva para todos los grupos y
significativa solo para las rayas. Estas ocupan menores intervalos de profundidad que los tiburones y estan restringidas casi exclusivamente a la
zona eufética; los tiburones residentes se distribuyen en las tres zonas batimétricas, mas no asi los tiburones endémicos. La relacién
interespecifica del tamafio corporal y el volumen de ocurrencia permitid observar un tridngulo con limites definidos, con 22 especies bajo la
linea limitante (13 tiburones y 9 rayas); Pristis sp. y Manta birostris resultaron las mas propensas a la extincién. Aunque no se encontraron
factores o caracteristicas completamente comunes a las 22 especies, las variables como los habitos y rasgos reproductivos influyen en la
vulnerabilidad de las mismas, ademas de las presiones antropicas a las que estan sometidas. En elasmobranquios, la relacion triangular entre el
tamafio corporal y la amplitud de distribucién es un buen predictor de las especies propensas a la extincion, lo que resulta Gtil tanto para la
evaluacion de los estados de amenaza como para la toma de medidas de manejo y de priorizacién de especies a nivel regional.

Palabras clave: tiburones, rayas, especies amenazadas, macroecologia, conservacion.
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INTRODUCTION

Body size is strongly related to ecological, physiological,
and life history traits and is considered one of the most
important attributes of organisms (Roy and Martien 2001). It
also has an important influence on the organization of eco-
logical communties (Lawton 1996). Thus, several studies
have addressed the spatial distribution of body size across
environmental gradients such as those associated with lati-
tude and depth (Rosenfield 2002, Smith and Brown 2002).

A number of studies have documented positive relation-
ships between body size and geographic range size of animal
species (Reaka 1980, Brown and Maurer 1989, Brown and
Nicoletto 1991, Taylor and Gotelli 1994), as well as negative
or null relationships (Gaston 1996). Gaston and Blackburn
(1996a), however, suggest that the interspecific relationship
between these variables is more complex, graphically pre-
senting a triangular shape with boundaries imposed by the
study area (top) and minimum body size exhibited by a
species (left), the diagonal or constraint line being the most
important because it indicates that the larger the body size,
the larger the minimum range size.

Gaston and Blackburn (1996b) found five mechanisms
that have been proposed to explain this relationship: (1) home
range size increases with body size; (2) the ability to disperse
increases with body size; (3) large-bodied animals can
maintain homeostasis over a broader spectrum of conditions;
(4) body size and geographic range size decrease with lati-
tude; and (5) intrinsic rates of increase are negatively related
to body size, resulting in more rapid colonization of empty
spaces by small species. On the other hand, Brown et al.
(1996) suggest that the shapes of geographic range sizes and
the dynamic changes in range boundaries reflect the influ-
ence of limiting environmental conditions (niche variables)
and the dispersal-extinction dynamics of species.

Interspecific relationships between body size and geo-
graphic range size have attracted attention in the context of
macroecology because they can explain how species allocate
space and resources (Brown and Maurer 1987, 1989; Gaston
1991; Taylor and Gotelli 1994). This could have potentially
important consequences for conservation (Gaston and
Blackburn 1996a, 1996b; Brown et al. 1996), especially at
global space scales. Large-bodied species with small geo-
graphic range size are considered the most likely candidates
for extinction (Taylor and Gotelli 1994).

The existence of these relationships in aquatic environ-
ments has been documented. Pyron (1999) reported a
positive relationship between body size and geographic
range size, local abundance, and habitat breadth for North
American freshwater fishes. Macpherson (2003) observed
that in the Atlantic Ocean, pelagic species have wider geo-
graphic ranges than benthic species, and that the bathymetric
range sizes are influenced by latitude and that Rapoport’s rule
is not supported in this region. Goodwin et al. (2005)
reported a positive relationship between the body size and
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INTRODUCCION

El tamafio corporal esta relacionado con rasgos ecologi-
cos, fisioldgicos y de historia de vida y es considerado uno
de los atributos méas importantes de los organismos (Roy y
Martien 2001). También influye de manera importante en la
organizacion de las comunidades ecolégicas (Lawton 1996).
De esta forma, varios estudios se han focalizado en la dis-
tribucion espacial del tamafio corporal a través de gradientes
ambientales tales como aquellos asociados con la latitud y la
profundidad (Rosenfield 2002, Smith y Brown 2002).

Varios trabajos han documentado relaciones positivas
entre el tamafio de cuerpo y la amplitud de distribucién geo-
gréafica de especies animales (Reaka 1980, Brown y Maurer
1989, Brown y Nicoletto 1991, Taylor y Gotelli 1994), o rela-
ciones negativas o nulas (Gaston 1996). Sin embargo, Gaston
y Blackburn (1996a) proponen que la relacion interespecifica
entre estas variables es mas compleja: graficamente presenta
una forma triangular con limites impuestos por el area de
estudio (superior) y el tamafio de cuerpo minimo exhibido
por una especie (izquierdo), y la diagonal o linea limitante es
la mas importante ya que indica que a mayor tamafio corpo-
ral, mayor amplitud de distribucién minima.

Gaston y Blackburn (1996b) encontraron cinco mecanis-
mos que han sido sugeridos para explicar esta relacion: (1) el
tamafio de habitat (home range) se incrementa con el tamafio
corporal; (2) la habilidad de dispersion se incrementa con el
tamafio corporal; (3) los animales de cuerpo grande pueden
mantener homeostasis sobre un espectro de condiciones méas
amplio; (4) el tamafio corporal y la amplitud de distribucién
geografica decrecen con la latitud y (5) las tasas intrinsecas
de incremento estdn relacionadas negativamente con el
tamafio corporal, lo que resulta en una colonizacion mas
rapida de sitios vacios por especies pequefias. De manera
paralela, Brown et al. (1996) plantean que la forma de las
amplitudes de distribucién geografica y los cambios dinami-
cos en los limites de tal distribucion reflejan la influencia de
condiciones ambientales limitantes (variables del nicho) y la
dindmica dispersion-extincion de las especies.

Las relaciones interespecificas entre el tamafio corporal
y la amplitud de distribucién han atraido la atencién en un
contexto macroecoldgico porque pueden explicar como las
especies reparten espacio y recursos (Brown y Maurer 1987,
1989; Gaston 1991; Taylor y Gotelli 1994). Esto podria tener
consecuencias potencialmente importantes para la conserva-
cién (Gaston y Blackburn 1996a, 1996b; Brown et al. 1996),
especialmente a escalas espaciales globales. Las especies de
cuerpo grande con amplitudes de distribucién pequefias son
consideradas las principales candidatas para la extincion
(Taylor y Gotelli 1994).

Algunos estudios han registrado la existencia de estas
relaciones en los ambientes acuaticos. Pyron (1999) registrd
una relacién positiva entre el tamafio corporal y la amplitud
de distribucién geogréafica, la abundancia local y la amplitud
de hébitats utilizados para peces dulceacuicolas de América
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latitudinal range size of elasmobranch species but not
between body size and depth. They also suggested that
because of the large size of the aplacental or placental vivipa-
rous elasmobranch species, they present wider latitudinal
range sizes than oviparous species.

This paper provides a macroecological assessment of
the relationship between body size and geographic range
size (measured as extent and volume of occurrence) of resi-
dent elasmobranchs of the Tropical Eastern Pacific (TEP),
identifying the differences between sharks and batoids and
considering the influence of endemism on this relationship.
Species located below the lower boundary of the interspecific
relationship between body size and volume of occurrence
were identified and their habits, life history traits, and conser-
vation status are discussed.

MATERIAL AND METHODS

The TEP biogeographic region extends along the west
coast of the American continents from the Baja California
Peninsula (Mexico) to Cabo Blanco (Peru), encompassing
the coastal areas of ten countries and five oceanic islands.
The northern and southern continental limits of the region are
defined by cold currents that flow from the poles to the equa-
tor (Robertson and Allen 2008). In this study we considered
the limits (32° N and 8° S) proposed by Mora and Robertson
(2005) (fig. 1). Data of maximum body size (cm), maximum
and minimum depth (m), and latitudinal distribution of the
species in the TEP were obtained from the literature available
for the region (table 1). When the catalogues consulted
showed different information regarding the characteristics of
the species, the highest value recorded for the variables
analyzed was used, without discriminating between sexes. As
a measure of body size, maximum total length (TL) was used
for all species except for batoids of the order Myliobati-
formes, for which maximum disc width (DW) was used.
Moreover, the presence of the species was assumed to be
continuous between their distribution limits (latitude and
depth) reported in the literature.

The geographic range size of species was estimated as the
extent and volume of occurrence, that is, the area and the vol-
ume (extent x depth) contained within the outermost limits of
a species’ occurrence (Gaston 1991, Gaston and Fuller 2009).
For this, a grid with squares of 0.5° x 0.5° (55.5 x 55.5 km),
equivalent to an area of 3080.25 km?, was superimposed on a
bathymetric map of the TEP (fig. 1). The size of the grid
squares was chosen to ascertain as accurately as possible the
distribution of the species, since with larger squares (e.g.,
2° x 29) resolution is lost and the relationships between body
size and extent and volume of occurrence may be underesti-
mated. A limit was defined at a distance of 150 km from the
coast in continental areas and of 50 km from oceanic islands.
Grid squares were counted between the northern and south-
ern limits of the latitudinal distribution of each species,
following the premise that species can only occupy squares
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del Norte. Macpherson (2003) document6, para el océano
Atlantico, que las especies pelagicas tienen distribuciones
geogréaficas mas amplias que las especies bentonicas, que las
amplitudes de distribucién batimétrica estan influenciadas
por la latitud y que la regla de Rapoport no se cumple para el
area de estudio. Goodwin et al. (2005) reportaron una rela-
cién positiva entre el tamafio corporal y la amplitud de
distribucion latitudinal de las especies de elasmobranquios,
mas no entre el tamafio de la especie y la profundidad. Estos
mismos autores proponen que por el gran tamafio de las
especies de elasmobranquios con reproduccion vivipara
(aplacentaria o placentaria), éstas presentan amplitudes de
distribucion latitudinal méas extensas que las especies de
reproduccion ovipara.

El presente estudio provee una evaluacién macoecoldgica
de las relaciones entre el tamafio corporal y la amplitud de la
distribucion geografica (medida como extension y volumen
de ocurrencia) de los elasmobranquios residentes en el
Pacifico Oriental Tropical (POT), identificando las diferen-
cias entre tiburones y rayas, y considerando la influencia del
endemismo en esta relacién. Se identifican las especies
ubicadas por debajo del limite inferior de la relacion interes-
pecifica entre el tamafio corporal y el volumen de ocurrencia
y se discuten sus habitos, rasgos de historia de vida y estatus
de conservacion.

MATERIALES Y METODOS

El POT es una region biogeografica que comprende la
costa continental oeste de América, desde la peninsula de
Baja California (México) hasta Cabo Blanco (Perl), e
incluye la zona costera de diez paises y cinco islas oceénicas.
Los limites continentales de la region estan definidos al norte
y al sur por las corrientes frias que fluyen desde los polos
hacia el ecuador (Robertson y Allen 2008). En este trabajo se
consideraron los limites (32° N y 8° S) propuestos por Mora 'y
Robertson (2005) (fig. 1). Los datos de tamafio de cuerpo
maximo (cm), profundidad minima y maxima (m) y dis-
tribucion latitudinal de las especies en el POT se obtuvieron
de la literatura disponible para la region (tabla 1). En los
casos en que los catélogos consultados presentaban diferente
informacion de las caracteristicas de las especies, se usé el
valor mas alto registrado para las variables analizadas, sin
discriminar entre sexos. Como medida de tamafio de cuerpo
se usé la longitud total maxima (LT) para todas las especies,
excepto para las rayas del orden Myliobatiformes, cuya
medida adecuada es el ancho del disco maximo (AD).
Asimismo, se supuso que la presencia de las especies fue
continua entre los limites de su distribucion (latitud y profun-
didad) registrados en la literatura.

La amplitud de distribucion geogréafica de las especies se
evalu6 mediante la extension y el volumen de ocurrencia,
esto es, el area y el volumen (extension x profundidad) com-
prendidos dentro de los limites méas exteriores en los que se
presenta una especie (Gaston 1991, Gaston y Fuller 2009).
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that are within the limits of their depth range. Thus, species
restricted to depths of less than 200 m were counted only
over the continental shelf, whereas those found between
200 and 1800 m were counted in squares that recorded those
depths.

To calculate the extent of occurrence of each species, the
number of grid squares obtained for each depth was multi-
plied by the area of the square (3080.25 km?) and these
values were then added to obtain a total value in square
kilometers. To calculate the volume of occurrence of each
species, the extent obtained for each depth (km?) was multi-
plied by the respective depth range (km) and these values
were then added to obtain a total value in cubic kilometers.
As an example we will describe how the extent and volume
of occurrence was calculated for Carcharhinus obscurus,
which is distributed in the TEP between 32° N and 19° N and
between 0 and 400 m depth (Robertson and Allen 2008). This
species was found in 104 grid squares with depths of <200 m
and in 77 squares with depths of <1200 m. Hence, the extent
of occurrence of this species was calculated as: (104 x
3080.25 km?) + (77 x 3080.25 km?) = 557,525 km?. The vol-
ume of occurrence was calculated as: (104 x 3080.25 km? x
0.2 km) + (77 x 3080.25 km? x 0.4 km) = 158,941 km?; in
this latter case, the depth range of the species (400 m) and not
the maximum depth of the squares (1200 m) was used for the
multiplication.
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Figure 1. Map of the Tropical Eastern Pacific showing the
sampling grid used to calculate the extent and volume of
occurrence of the resident shark and batoid species.

Figura 1. Mapa del Pacifico Oriental Tropical donde se ilustran
los cuadrantes de muestreo utilizados para calcular la extension
y el volumen de ocurrencia de las especies de tiburones y rayas
residentes.
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Para ello, se us6 una cuadricula con cuadrantes de 0.5° x 0.5°
(55.5 x 55.5 km), equivalentes a un area de 3080.25 km?,
sobre un mapa de batimetria del POT (fig. 1). El tamafio de
los cuadrantes se escogid para tener el mejor detalle posible
de la distribucion de las especies, ya que con cuadrantes mas
grandes (e.g., 2° x 2°) se pierde resolucién y se pueden subes-
timar las relaciones entre tamafio corporal y extension y volu-
men de ocurrencia. Se definidé un limite a una distancia de
150 km desde la linea de costa en las &reas continentales y de
50 km desde las islas oceénicas. El conteo de cuadrantes se
realizo entre los limites norte y sur de la distribucidn latitudi-
nal de cada especie, siguiendo la premisa de que las especies
solo podian ocupar cuadrantes que estuvieran dentro de los
limites de su intervalo de profundidad. Por tanto, las especies
cuyo intervalo de profundidad fue inferior a los 200 m sélo
fueron contadas sobre la plataforma continental, mientras que
las especies ubicadas entre 200 y 1800 m fueron contadas
dentro de los cuadrantes que registraban esas profundidades.

Para calcular la extension de ocurrencia de cada especie,
se multiplicé el nimero de cuadrantes obtenidos para cada
profundidad por el area de un cuadrante (3080.25 km?), y
luego estos valores se sumaron para obtener un valor total en
kilémetros cuadrados. Para calcular el volumen de ocurrencia
de cada especie, se multiplicé la extensién obtenida para cada
profundidad (km?) por el intervalo de profundidad respectivo
(km), y estos valores se sumaron para obtener un valor total
en kilémetros cibicos. A manera de ejemplo, a continuacion
se describe el calculo de la extension y el volumen de
ocurrencia de Carcharhinus obscurus, la cual se distribuye en
el POT desde los 32° N hasta los 19° N y entre 0 y 400 m
de profundidad (Robertson y Allen 2008). Esta especie se
ubicé en 104 cuadrantes con profundidades <200 m y en
77 cuadrantes con profundidades <1200 m. Asi, la extension
de ocurrencia de esta especie se calculé como sigue: (104 x
3080.25 km?) + (77 x 3080.25 km?) = 557,525 km?. El volu-
men de ocurrencia se calculé de la siguiente manera: (104 x
3080.25 km? x 0.2 km) + (77 x 3080.25 km? x 0.4 km) =
158,941 km?; note que en este Ultimo caso se multiplico por
el intervalo de profundidad de la especie (400 m) y no por la
profundidad méaxima de los cuadrantes (1200 m).

Para evaluar las diferencias en la distribucidn de las espe-
cies en un gradiente de profundidad con relacién al tamafio
corporal, se consideraron las zonas batimétricas reconocidas
por Smith y Brown (2002), aunque con una pequefia modifi-
cacion: zona eufotica o epipeléagica (0-200 m), zona mesope-
lagica (200-1000 m) y zona batipelagica (1000-3000 m).
Ninguna especie se encontro en la zona abisal; por lo tanto,
esta zona no se tomé en cuenta. Las diferencias se evaluaron
mediante una prueba no paramétrica de Kruskal Wallis.
Las relaciones entre el tamafio corporal y la extension de
ocurrencia, el intervalo de profundidad y el volumen de ocu-
rrencia se analizaron mediante regresiones lineales simples.
Finalmente, la relacion entre el volumen de ocurrencia y el
tamafio corporal se analizo a partir del grafico de dispersion,
considerando las implicaciones conservativas de esta relacion
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To evaluate the differences in the distribution of species
in a depth gradient in relation to body size, the bathymetric
zones determined by Smith and Brown (2002) were
considered with a minor modification: euphotic or epipelagic
zone (0-200 m), mesopelagic zone (200-1000 m), and
bathypelagic zone (1000-3000 m). As no species occurred in
the abyssal zone, it was not considered. Differences were
evaluated by the nonparametric Kruskal-Wallis test. The
relationships between body size and extent of occurrence,
depth range, and volume of occurrence were analyzed by
simple linear regression. Finally, a scatter plot was used to
analyze the relationship between body size and volume of
occurrence, considering the conservation implications of this
interspecific relationship raised by Gaston and Blackburn
(1996a). All data (body size, depth, extent, and volume) were
normalized by log transformation.

For this study, only the resident shark and batoid species
in the TEP were considered. Vagrant species (those typically
found outside the TEP and rarely within it) and exclusively
oceanic species (e.g., Prionace glauca, Carcharhinus
longimanus, among others) were excluded, following the cri-
teria proposed by Robertson and Allen (2008). The presence
of vagrant species in the TEP coincides with extreme weather
events (e.g., EI Nifio and La Nifia) that produce a temporary
extension of the lower and upper limits of their distribution,
while oceanic species present circumglobal or circumtropical
distribution patterns and thus exceed the limits considered in
this study. Both situations introduce bias by underestimating
the relationship between maximum body size and the extent
and volume of occurrence, and may alter the interpretation of
the results. In this study we thus analyzed information on 82
resident species of the TEP (39 sharks and 43 batoids), corre-
sponding to 82.83% of the elasmobranch species recorded for
this biogeographic area. As sharks and batoids exhibit mor-
phological differences contributing to differences in mobility
and dispersion, and hence in distribution, each group was
analyzed separately. Moreover, as endemic species can be
more vulnerable (Primack and Ros 2002), the same analyses
were made considering only the 43 endemic species (9 sharks
and 34 batoids). Results are therefore presented for four
groups: resident sharks, resident batoids, endemic sharks, and
endemic batoids. The “resident” and “endemic” categories
are not mutually exclusive because the former includes both
endemic and non-endemic species. The species analyzed and
the variables used and calculated are shown in table 1.

RESULTS
Extent of occurrence

A positive relationship between body size and extent of
occurrence was found for both sharks and batoids (fig. 2a—d),

but it was significant only for resident and endemic batoids
(fig. 2b, d).
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interespecifica planteadas por Gaston y Blackburn (1996a).
Todos los datos (talla, profundidad, extension y volumen) se
normalizaron mediante la transformacion logaritmica.

Para este estudio, se consideraron so6lo las especies de
tiburones y rayas residentes del POT. Se excluyeron las espe-
cies consideradas “vagabundas” (especies que se localizan
tipicamente fuera del POT y raramente dentro del mismo) y
aquellas de héabitos exclusivamente oceanicos (e.g., Prionace
glauca, Carcharhinus longimanus, entre otras), seguin los
criterios de Robertson y Allen (2008). La presencia de las
especies “vagabundas” en el POT coincide con eventos cli-
maéticos extremos (e.g., los fendmenos de El Nifio y La Nifia)
que llevan a una extensién temporal de los limites inferiores
0 superiores de sus distribuciones, mientras que las especies
ocednicas presentan patrones de distribucion circumglobal o
circumtropical y, por tanto, exceden los limites considerados
en este estudio. Estas dos situaciones introducen sesgo al
subestimar la relacion entre el tamafio corporal maximo vs
la extension y volumen de ocurrencia, y pueden alterar la
interpretacion de los resultados. En este trabajo se analiza la
informacion de 82 especies residentes del POT (39 tiburones
y 43 rayas), correspondientes al 82.83% de las especies de
elasmobranquios registradas para esta area biogeografica.
Dado que los tiburones y las rayas exhiben diferencias
morfologicas que llevan a diferencias en su capacidad de
movilidad y dispersién, y por ende en su distribucién, los
analisis se realizaron para cada grupo por separado.
Asimismo, dado que las especies endémicas pueden ser mas
vulnerables (Primack y Ros 2002), se realizaron los mismos
analisis considerando s6lo las 43 especies endémicas del
POT (9 de tiburones y 34 de rayas). Los resultados se
muestran entonces para cuatro grupos: tiburones residentes,
rayas residentes, tiburones endémicos y rayas endémicas. Las
categorias “residentes” y “endémicas” no son mutuamente
excluyentes, pues la primera incluye tanto las especies
endémicas como no endémicas. Las especies analizadas y las
variables utilizadas y calculadas se muestran en la tabla 1.

RESULTADOS
Extension de ocurrencia

Se observé una relacion positiva entre el tamafio corporal
y la extensién de ocurrencia tanto para tiburones como para
rayas (fig. 2a—d), pero s6lo fue significativa para las rayas
residentes y endémicas (fig. 2b, d).

Profundidad

No se encontraron diferencias significativas entre el
tamafio corporal y las zonas batimétricas ocupadas por los
tiburones residentes (KW-H s 55 = 5.77, P = 0.123), los cua-
les se encontraron principalmente en las zonas epipelagica y
mesopelagica; sélo dos especies se encontraron en la zona
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Depth

There were no significant differences between body
size and the bathymetric zones occupied by resident sharks
(KW-H 3 =3 = 5.77, P = 0.123), which were primarily found
in the epipelagic and mesopelagic zones, only two species
inhabiting the bathypelagic zone (fig. 3a): Carcharodon
carcharias (600 cm TL) and Centroscyllium nigrum (50 cm
TL). Endemic sharks as well as resident and endemic batoids
were found almost exclusively in the epipelagic zone, except
Mustelus albipinis and Raja velezi (fig. 3b—d), which occur at
depths of up to 280 and 300 m, respectively.

All shark and batoid species (resident and endemic)
showed a positive relationship between body size and depth
range. This relationship was not significant for any group and
it was weaker for the batoids (fig. 4a—d).

batipelagica (fig. 3a): Carcharodon carcharias (600 cm LT) y
Centroscyllium nigrum (50 cm LT). Los tiburones endémicos
y las rayas (tanto residentes como endémicas) se ubicaron
casi exclusivamente en la zona eufética, a excepcién de
Mustelus albipinis y Raja velezi (fig. 3b—d), que habitan hasta
los 280 y 300 m de profundidad, respectivamente.

Todas las especies de tiburones y rayas (residentes y
endémicas) presentaron una relacién positiva entre el tamafio
corporal y el intervalo de profundidad; sin embargo, esta rela-
cién no fue significativa para ningun grupo y fue mas débil
para las rayas (fig. 4a—d).

Volumen de ocurrencia

Las relaciones lineales entre el tamafio corporal y el
volumen de ocurrencia fueron significativas sélo para los
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Figure 2. Relationship between maximum body size (Ms) and extent of occurrence (EOO) of resident and endemic shark species (a, c) and of
resident and endemic batoid species (b, d) of the Tropical Eastern Pacific.

Figura 2. Relacion entre el tamafio corporal maximo (Ms) y la extension de ocurrencia (EOO) de las especies residentes y endémicas de

tiburén (a, ) y de raya (b, d) del Pacifico Oriental Tropical.
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Volume of occurrence

The linear relationships between body size and volume
of occurrence were significant only for resident sharks (r? =
0.328, P < 0.001). This interspecific relationship, however,
seems to exhibit an approximate triangular shape (fig. 5). The
upper boundary is imposed by the highest volume of
occurrence calculated (524.628 km?3, corresponding to
Carcharodon carcharias); the left boundary is imposed by
the body size of the smallest species, in this case Urotrygon
reticulata; and the diagonal or constraint line indicates that
the volume of occurrence of species increased with body
size. Hence, 22 species (13 sharks and 9 batoids), identified
as species susceptible to local extinction in the TEP,
were below the constraint line (fig. 5, table 2). Two of them,

tiburones residentes (r> = 0.328, P < 0.001). Sin embargo,
esta relacion interespecifica parece exhibir una forma
aproximadamente triangular (fig. 5). El limite superior es
impuesto por el mayor volumen de ocurrencia calculado
(524.628 km?, correspondiente a Carcharodon carcharias); el
limite izquierdo estd dado por el tamafio corporal de la
especie mas pequefia, en este caso Urotrygon reticulata; y la
diagonal o linea limitante indica que el volumen de ocurren-
cia de las especies se incrementa con el tamafio corporal.
De esta forma, 22 especies (13 de tiburones y 9 de rayas),
identificadas como especies propensas a la extincion local en
el POT, quedaron por debajo de la linea limitante (fig. 5,
tabla 2). Dos de estas especies, Pristis sp. y Manta birostris,
presentaron la relacion tamafio corporal (650 y 800 cm,
respectivamente) vs volumen de ocurrencia (9,121 vy
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Figure 3. Relationship between body size and the bathymetric zones occupied by resident and endemic shark species (a, c) and by resident
and endemic batoid species (b, d) of the Tropical Eastern Pacific: E = euphotic or epipelagic zone (0-200 m), M = mesopelagic zone
(200-1000 m), and B = bathypelagic zone (1000-3000 m); combined letters indicate the depth range considered.

Figura 3. Relacion entre el tamafio corporal y las zonas batimétricas ocupadas por las especies residentes y endémicas de tiburén (a, c) y de
raya (b, d) del Pacifico Oriental Tropical: E = zona eufética o epipelagica (0-200 m), M = zona mesopelégica (200-1000 m) y B = zona
batipelagica (1000-3000 m); las letras combinadas indican el intervalo de profundidad considerado.
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Pristis sp. and Manta birostris, presented the most extreme
body size (650 and 800 cm, respectively) vs volume of
occurrence (9,121 and 42,969 km?, respectively) relationship
(fig. 5). These 22 species belong to different orders, are of
different sizes (between 15 and 800 cm), present diverse
modes of reproduction, attain sexual maturity between 49%
and 85% of maximum size, and have longevities between
10 and 70 years. Five of them are endemic and all (except
Urotrygon serrula) fall into some kind of threat category of
the International Union for Conservation of Nature (IUCN)
(table 2).

DiscussioN
Despite the positive relationships between body size and

depth, extent of occurrence, and volume of occurrence,
differences were observed in these relationships among

3.2

42,969 kmd, respectivamente) mas extrema (fig. 5). Estas
22 especies pertenecen a diversos ordenes, son de tamafios
variados (entre 15 y 800 cm), presentan diversos modos de
reproduccion, alcanzan la madurez entre el 49% y el 85% de
la talla méaxima y presentan longevidades entre 10 y 70 afios.
Cinco de estas especies son endémicas y todas (excepto
Urotrygon serrula) presentan alguna categoria de amenaza,
segun los criterios de la Unidn Internacional para la Conser-
vacion de la Naturaleza (IUCN) (tabla 2).

DiSCUSION

A pesar de las relaciones positivas entre el tamafio corpo-
ral y la profundidad, la extension de ocurrencia y el volumen
de ocurrencia, se presentaron diferencias en estas relaciones
entre tiburones y rayas. Estas diferencias pueden ser explica-
das por las diferentes presiones selectivas que actdan sobre el
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Figure 4. Relationship between maximum body size (Ms) and the depth range (DR) occupied by resident and endemic shark species (a, c) and
by resident and endemic batoid species (b, d) of the Tropical Eastern Pacific.

Figura 4. Relacién entre el tamafio corporal maximo (Ms) y el intervalo de profundidad (DR) donde se distribuyen las especies residentes y
endémicas de tiburén (a, ¢) y de raya (b, d) del Pacifico Oriental Tropical.
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Figure 5. Relationship between body size and volume of
occurrence of resident sharks and batoids in the Tropical Eastern
Pacific, differentiating between the endemic and non-endemic
species. Species below the diagonal line are considered prone to
local extinction.

Figura 5. Relacion entre el tamafio corporal y el volumen de
ocurrencia de tiburones y rayas residentes del Pacifico Oriental
Tropical. Se distinguen las especies endémicas de las no
endémicas. Las especies por debajo de la diagonal son
identificadas como propensas a la extincion local.

sharks and batoids. These differences can be explained by
different selective pressures acting on body size in these two
groups. Batoids are flat and symmetric in shape and are
restricted to the euphotic zone (except Raja velezi), thus
showing a narrow depth range, so interspecific differences
were not found for this variable. Considering the horizontal
distribution (two-dimensional space), however, batoids pres-
ent differences among them: benthic batoids (mostly small in
size) are limited by the space they inhabit and find suitable
conditions in which to live and survive, whereas pelagic
batoids (larger in size) have higher dispersal and surface
mobility capabilities and can increase their areas of occur-
rence. The preference of small species for certain habitats,
the width of the continental shelf in the study area, and the
higher dispersal and surface mobility capabilities of larger,
pelagic batoids (Cortés 2004, Frisk 2010) are variables that
influenced the differences found in the extent of occurrence
relative to body size. Unlike the batoids, the streamlined
body of sharks (except that of benthic sharks such as those of
the family Heterodontidae) allows them great vagility and the
ability to disperse and colonize new areas (Wilga and Lauder
2004), both latitudinally and bathymetrically. Consequently,
studies of the distribution of batoids should consider their
horizontal displacement, while those of sharks should con-
sider the vertical (or depth) gradient and, thus, volume.

The positive relationship between body size and geo-
graphic range size found in this study for elasmobranchs has
also been reported for stomatopods (Reaka 1980), for birds
and terrestrial mammals (Brown and Maurer 1989), and for

tamafio corporal en estos dos grupos. Las rayas tienen forma
corporal aplanada y simétrica, y estan restringidas a la zona
eufética (excepto Raja velezi) y presentan un intervalo
de profundidad estrecho, por lo que las diferencias interespe-
cificas no se presentan en esta variable. Considerando la
distribucion horizontal (espacio bidimensional), las rayas
presentan diferencias entre ellas: las rayas bentdnicas (en su
mayoria de tallas pequefias) estan limitadas por el espacio
donde habitan y encuentran sus condiciones apropiadas para
vivir y mantenerse, mientras que las especies pelagicas (de
tamafios més grandes) pueden desplazarse ampliamente y asi
aumentar sus areas de ocurrencia. La preferencia de las espe-
cies pequefias por ciertos habitats, el ancho de la plataforma
continental del area estudiada y la mayor capacidad de
dispersion y movilidad superficial de las rayas peléagicas
méas grandes (Cortés 2004, Frisk 2010) son variables que
influyeron en las diferencias presentadas en la extension de
ocurrencia con respecto al tamafio corporal. A diferencia de
las rayas, el cuerpo hidrodindmico de los tiburones (excepto
las especies bent6nicas como los tiburones de la familia
Heterodontidae) les permite mayor vagilidad, asi como la
posibilidad de dispersarse y colonizar nuevas areas (Wilga y
Lauder 2004), tanto latitudinalmente como batimétricamente.
Consecuentemente, los estudios sobre la distribucion de
rayas deberian considerar principalmente sus desplazamien-
tos horizontales, mientras que en los de tiburones es indis-
pensable considerar el gradiente vertical (o la profundidad) y
por tanto el volumen.

Las relaciones positivas entre el tamafio corporal y la
amplitud de distribucién geogréfica encontradas en este
estudio para elasmobranquios han sido observadas en esto-
matdépodos (Reaka 1980), en aves y mamiferos terrestres
(Brown y Maurer 1989) y en peces (Taylor y Gotelli 1994,
Pyron 1999, Macpherson 2003). Pyron (1999) encontrd,
ademas, que las especies mas grandes ocupan mayor varie-
dad de habitats. En el presente estudio, la especie de tiburon
mas grande (Carcharodon carcharias) ocupé las tres zonas
batimétricas (epi, meso y batipelagica) y present6 el intervalo
méas amplio de profundidad; sin embargo, la especie de tibu-
ron mas pequefia (Centroscyllium nigrum), que es una espe-
cie principalmente de aguas profundas, present6 el segundo
intervalo més amplio de profundidad. La relacion inversa,
donde los animales grandes presentan menores intervalos de
profundidad, ha sido encontrada en otros trabajos sobre elas-
mobranquios, y se ha correlacionado con los habitos alimen-
tarios de las especies (Smith y Brown 2002), mas no con los
tipos de reproduccion de las mismas (Goodwin et al. 2005).
Aunque estos Ultimos autores no encontraron una relacién
significativa entre el tamafio corporal y el intervalo de
profundidad de las especies de elasmobranquios, al igual que
lo encontrado en este trabajo, las tendencias de dichas rela-
ciones (negativa y positiva, respectivamente) si difieren; esto
se puede deber a un efecto de escala, ya que nuestro andlisis
estd limitado espacialmente al POT, mientras que el de
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fish (Taylor and Gotelli 1994, Pyron 1999, Macpherson
2003). Pyron (1999) also observed that larger species occupy
a greater variety of habitats. In this study, the largest shark
species (Carcharodon carcharias) occupied the three
bathymetric zones (epi-, meso-, and bathypelagic) and
showed the widest depth range; however, the smallest shark
(Centroscyllium nigrum), a species that primarily inhabits
deep waters, had the second widest depth range. The inverse
relationship, where large animals have smaller depth ranges,
has been recorded in other studies of elasmobranchs, and it
has been correlated with the feeding habits of the species
(Smith and Brown 2002) but not with their modes of repro-
duction (Goodwin et al. 2005). Although the latter authors
did not find a significant relationship between body size and
depth range of elasmobranch species, as in this study, the
tendencies of these relationships (negative and positive,
respectively) do differ; this can be due to a scale effect
because our analysis was spatially limited to the TEP,
whereas that of Goodwin et al. (2005) did not consider the
geographic location of the species.

The higher species richness of elasmobranchs in shal-
lower waters (euphotic zone, <200 m) can be attributed to the
greater environmental variability in this zone, as has been
suggested by Stevens (1989). This environmental variability
acts in favour of species richness, maybe not directly, but
through all the processes that occur in that bathymetric gradi-
ent (incidence and amount of light, currents, thermoclines,
upwelling, etc.).

The non-significant linear relationship between body size
and volume of occurrence, especially for batoids, does not
imply that there is no other relationship between these
variables, as suggested by Gaston and Blackburn (1996a).
According to these authors, the interspecific relationship
between these variables is more complex and they propose a
triangular pattern, which is clearer at global spatial scales. In
our analysis, the elasmobranchs from the TEP presented this
pattern, as has been observed for other terrestrial animals
(Brown and Maurer 1987, 1989; Pyron 1999). The constraint
line of this relationship suggests that minimum volume of
occurrence increases with body size; species falling below
this line indicate that their distribution size is in the process
of increasing or that they are on a trajectory toward extinction
(Gaston and Blackburn 1996a).

Considering the species located below the constraint line,
it can be said that, as a group, sharks (33% of the species
below the line, none endemic) are more vulnerable to sto-
chastic effects or human impacts in the TEP than batoids
(20% of the species below the line, five endemic). These 22
species belong to diverse orders and present different sizes,
but they all inhabit the euphotic zone (though Carcharhinus
obscurus and Odontaspis ferox also inhabit the mesopelagic
zone) and most of them are coastal fish (68.2%). As a result
of these latter two characteristics, these species may present a
greater probability of being threatened by extinction because
of the human impacts to which they are exposed (e.g.,
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Goodwin et al. (2005) no considera la ubicacién geogréafica
de las especies.

La mayor riqueza de elasmobranquios en las zonas menos
profundas (zona eufética, <200 m) puede atribuirse a la
mayor variabilidad ambiental en esta zona, tal como ha sido
sugerido por Stevens (1989). Dicha variabilidad ambiental
actua a favor de la riqueza de especies, si no directamente, si
por todos los procesos que se presentan en el gradiente bati-
métrico (incidencia y cantidad de luz, corrientes, termoclinas,
surgencias, etc).

La relacion lineal no significativa entre el tamafio corpo-
ral y el volumen de ocurrencia, especialmente para rayas, no
implica que no exista otro tipo de relacion entre estas varia-
bles, tal como lo plantean Gaston y Blackburn (1996a). Estos
autores sugieren que la relacion interespecifica entre estas
variables es mas compleja y proponen un patrén triangular,
que se da de manera mas clara a escalas espaciales globales.
En nuestro estudio, los elasmobranquios del POT presentaron
dicho patrén, tal como ha sido observado en otros animales
terrestres (Brown y Maurer 1987, 1989; Pyron 1999). La dia-
gonal de esta relacion sugiere que el volumen de ocurrencia
minimo se incrementa con el tamafio corporal; las especies
gue caen por debajo de esta linea indican que el tamafio de su
distribucion esta en proceso de incrementarse 0 que estan en
una trayectoria hacia la extincién (Gaston y Blackburn
1996a).

Considerando las especies que se ubican por debajo de la
diagonal, podria decirse que, como grupo, los tiburones (33%
de las especies debajo de la diagonal, ninguna endémica) son
mas vulnerables a los impactos humanos o efectos estocasti-
cos en el POT que las rayas (20% de las especies debajo de la
diagonal, cinco endémicas). Estas 22 especies pertenecen a
diversos drdenes y presentan diversas tallas; sin embargo,
todas habitan en la zona eufética (excepto Carcharhinus
obscurus y Odontaspis ferox, que habitan también en la zona
mesopeléagica) y la mayoria de ellas son de habitos costeros
(68.2%). Estas dos caracteristicas pueden llevar a las especies
a presentar una mayor probabilidad de ser amenazadas de
extincion por los impactos humanos (e.g., tala de bosques de
manglar, pesca) a los que se ven expuestas y porque tienden a
disminuir su amplitud de distribucién geogréfica (Gaston y
Blackburn 1996a). Varias de estas especies interaccionan con
mas de una pesqueria y son capturadas en distintos estados de
desarrollo (e.g., Carcharhinus limbatus, Galeocerdo cuvier),
lo que aumenta su vulnerabilidad.

Todas las especies que se encuentran por debajo de la dia-
gonal (excepto Urotrygon serrula) estan incluidas en la Lista
Roja de Especies Amenazadas de la IUCN (www.redlist.org),
bajo categorias que van desde datos deficientes (DD) hasta
criticamente amenazadas (CR) (tabla 2). De manera particu-
lar, las dos especies de rayas que se ubicaron muy por debajo
de la linea, Pristis sp. y Manta birostris, presentan tallas
maximas grandes pero bajos volimenes de ocurrencia, y
estan catalogadas como CR (Cook y Compagno 2005) y casi
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pollution, clearing of mangrove forests, fishing) and because
their geographic range size tends to decrease (Gaston and
Blackburn 1996a). Several of these species interact with
more than one fishery and are captured in different stages of
development (e.g., Carcharhinus limbatus, Galeocerdo
cuvier), their vulnerability to human impacts thus increasing.

All the species that are below the constraint line (except
Urotrygon serrula) are included in the IJUCN Red List of
Threatened Species (www.redlist.org), in diverse categories
from data deficient (DD) to critically endangered (CR)
(table 2). The two batoid species located considerably below
the line, Pristis sp. and Manta birostris, show large maxi-
mum sizes but low volumes of occurrence, and are respec-
tively catalogued as CR (Cook and Compagno 2005) and as
near threatened (NT) (Marshall et al. 2006). The differences
between these two species (in volume of occurrence and
threat category) can be explained considering the reductions
in their range of occurrence: sawfish (Pristis sp.) are found in
coastal areas, in shallow and muddy bottoms of brackish and
freshwater habitats, where they are impacted by human activ-
ities through deforestation and aquaculture (increasingly
restricting their space) or targeted fishing (reducing their
stock sizes), while manta rays (M. birostris) occur in pelagic
habitats, in coastal and oceanic waters, where stocks are
subject to fishing pressure (McEachran and di Sciara 1995,
Robertson and Allen 2008). Life history traits, such as late
maturation and low fecundity, also make these species
susceptible to overfishing (Holden 1974).

Life history traits of species, which are related to body
size and essential for understanding their evolutionary
processes and trends (Stearns 1992), are therefore important
in these macroecological relationships. Age at maturity,
longevity, and birth size (analyzed as the percentage of the
maximum size of the species) varied among the species that
fell below the constraint line, but all species matured at larger
sizes. Moreover, very low population growth rates and
decreasing population trends were observed (table 2).
Regarding reproduction, Garcia et al. (2008) reported that
matrotrophic (placental or uterine milk) viviparous species
are more vulnerable than lecithotrophic (vitelline sac) vivipa-
rous or oviparous species. In this case, species such as
Sphyrna zygaena and Galeocerdo cuvier and those of the
genus Carcharhinus and Urotrygon show matrotrophic
reproduction, another condition that impacts their status as
high-risk species in the TEP. There is, however, no causal
relationship between volume of occurrence and reproductive
mode, since the depth ranges do not correlate with the repro-
ductive modes (Goodwin et al. 2005); consequently, the
analysis of volume of occurrence vs vulnerability cannot be
interpreted based on the effect of the reproductive modes to
determine whether the species fall below or above the con-
straint line.

Both the intrinsic characteristics of the animals (in this
case life history traits) and their extrinsic environment
(related to the habits of the species) interact to explain the
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amenazada (Marshall et al. 2006), respectivamente. Las
diferencias entre estas dos especies (en volumen de
ocurrencia y categoria de amenaza) pueden ser explicadas
considerando las reducciones en su extension de ocurrencia:
el guacapa (Pristis sp.) es una especie que habita en areas
costeras, en fondos someros y fangosos de aguas salobres y
dulces, en areas que han sido impactadas por acciones huma-
nas tanto por deforestacion o acuicultura (restringiendo cada
vez mas su espacio) como por pesca dirigida (reduciendo
sus tamafios poblacionales); por otro lado, la mantarraya
(M. birostris) se distribuye en hébitats pelégicos, en aguas
costeras y oceanicas, y la causa principal de su disminucion
poblacional es la presion pesquera (McEachran y di Sciara
1995, Robertson y Allen 2008). La vulnerabilidad a la pesca
de estas especies esta relacionada ademas con rasgos de his-
toria de vida, como maduracidn tardia y bajas fecundidades
(Holden 1974).

De esta forma, los rasgos de historia de vida de las
especies, que estan relacionados al tamafio corporal y son
fundamentales para entender los procesos y las tendencias
evolutivas de las especies (Stearns 1992), son importantes en
estas relaciones macroecolégicas. La edad de madurez, la
longevidad y las tallas de nacimiento (analizadas como el
porcentaje de la talla maxima de la especie) fueron muy
variables entre las especies que quedaron por debajo de la
diagonal, pero todas las especies maduraron a tallas mas
grandes. Ademas, los valores de la tasa de incremento pobla-
cional encontrados fueron muy bajos y las tendencias pobla-
cionales fueron todas decrecientes (tabla 2). Respecto a la
reproduccion, Garcia et al. (2008) encontraron que las espe-
cies de reproduccion vivipara matotréfica (placenta o leche
uterina) son mas vulnerables que las oviparas o viviparas
lecitotroficas (saco vitelino). En este caso, las especies como
Sphyrna zygaena y Galeocerdo cuvier, y las especies de los
géneros Carcharhinus y Urotrygon presentan reproduccion
matotrdfica, una condicion mas que influye en su estatus
como especies de mayor riesgo dentro del POT. Sin embargo,
no existe causalidad en la relacion del volumen de ocurrencia
vs modos de reproduccidn, dado que los intervalos de profun-
didad no se correlacionan con dichos modos reproductivos
(Goodwin et al. 2005); por tanto, el analisis de volumen de
ocurrencia vs vulnerabilidad no se puede interpretar con base
en el efecto de los modos reproductivos para determinar si
una especie se encuentra 0 no por debajo de la diagonal.

Tanto las caracteristicas intrinsecas de los animales (en
este caso rasgos de historia de vida) como su ambiente extrin-
seco (relacionado con los habitos de las especies) interaccio-
nan para explicar la relacion entre la amplitud de distribucion
y el tamafio corporal, y permiten explicar, en parte, la mayor
vulnerabilidad de las especies bajo la diagonal.

La combinacidn de tamafio corporal grande y amplitud de
distribucion pequefia parece ser un buen predictor de especies
propensas a la extincion (Gaston y Fuller 2009). Aunque
todas las especies de tiburones identificados como propensos
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relationship between body size and geographic range size,
and help to explain, in part, the greater vulnerability of the
species under the constraint line.

The combination of large body size and small geographic
range size seems to be a good predictor of species prone to
extinction (Gaston and Fuller 2009). Even though all the
shark species identified as vulnerable to extinction in this
study show wide geographic range sizes in other regions of
the world (e.g., Carcharhinus albimarginatus, C. limbatus,
Sphryna zygaena), their volume of occurrence in the TEP is
low. This result can be explained by the fact that none of
these species is endemic to the TEP. They migrated to this
region through ancient marine connections such as the
Tethys Sea and after the emersion of the Panama isthmus
they were isolated there (Musick et al. 2004); thus, the
populations of these species are isolated by different geo-
graphical barriers such as the Central Pacific Barrier and the
Central American Isthmus (Robertson and Allen 2008),
thereby increasing the risk of local extinction. In this case,
endemism does not seem to influence the geographic range-
body size relationship and vulnerability of the sharks. In the
case of the batoids, however, 55% of the species below the
constraint line were endemic, indicating that greater attention
has to be paid to the conservation of these populations in the
TEP.

Despite the limited biogeographic information available
for TEP elasmobranchs, this study is a first attempt to obtain
knowledge of the macroecological patterns of sharks and
batoids in terms of the relationship between body size and
other spatial variables (depth, and extent and volume of
occurrence). Knowledge of the relationship between body
size and geographic range size of species at different spatial
scales is useful for assessing their threat status, according to
evaluation criteria proposed by IUCN (2001) such as area of
occurrence and distribution range. In the regional context
(TEP), this study contributes useful information for the shark
and batoid conservation measures being formulated and
implemented in the eastern Pacific basin, strengthening the
criteria for the selection of priority and prone to extinction
species.

ACKNOWLEDGEMENTS

Thanks are due to F Zapata for his valuable comments
during the course of this work. AFN and PAM acknowledge
the receipt of scholarships from Universidad del Valle and
COLCIENCIAS for their master’s and doctoral studies,
respectively. Two anonymous reviewers provided valuable
comments on the first version of the paper.

English translation by Christine Harris.
REFERENCES

Allen G, Robertson DR. 1998. Peces del Pacifico Oriental Tropical.
Crawford House Press, Bathurst, 327 pp.

320

a la extincion en este estudio presentan amplitudes de
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