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Abstract. Narcine entemedor and Rhinoptera steindachneri are 2 viviparous batoid species of commercial importance on the Pacific coast 
of Mexico. However, no adequate management plan has been set forth for either of them to ensure sustainable use. The aims of this study were 
to assess the reproductive potential and the potential rate of population increase (rʹ) of both species, as well as contrasting their reproductive 
strategies, to infer how susceptible they are to fishing exploitation. Comparatively, among batoids, N. entemedor females have an early age 
at maturity, relatively high fecundity, and an intermediate lifespan, while R. steindachneri females have an early age at maturity, low fecun-
dity, and a relatively short lifespan. According to our estimates, however, both species have relatively high reproductive potential, which 
N. entemedor exhibits by investing energy in maximizing fecundity and R. steindachneri by increasing the embryo’s body mass. Therefore, 
N. entemedor has better capacity to recover from relatively high overfishing (rʹ = 0.48) in comparison with R. steindachneri (rʹ = –0.18). The 
methodology used in this study proved to be a good option to assess the risk of overfishing in species for which there is limited data.

Key words: batoids, Torpediniformes, Myliobatiformes, reproduction, fishing pressure.

Resumen. Narcine entemedor y Rhinoptera steindachneri son 2 especies de batoideos vivíparas de importancia comercial en la costa mexi-
cana del Pacífico. Sin embargo, ninguna de las 2 cuenta con planes de manejo adecuados para asegurar su uso sustentable. Los objetivos de 
este estudio fueron evaluar el potencial reproductivo y la tasa potencial de aumento poblacional (rʹ) de ambas especies, así como contrastar sus 
estrategias reproductivas para inferir qué tan susceptibles son a la explotación pesquera. Comparativamente, entre los batoideos, las hembras 
de N. entemedor tienen edad de madurez temprana, fecundidad relativamente alta y longevidad intermedia, mientras que las hembras de 
R. steindachneri tienen edad de madurez temprana, fecundidad baja y longevidad relativamente corta. Sin embargo, de acuerdo con las estima-
ciones de este estudio, ambas especies tienen un potencial reproductivo relativamente alto, N. entemedor a través de la inversión de energía para 
maximizar la fecundidad y R. steindachneri a través del incremento de la masa corporal embrionaria. Por lo tanto, N. entemedor tiene mejor 
capacidad para recuperarse de una sobrepesca relativamente alta (rʹ = 0.48) en comparación con R. steindachneri (rʹ = –0.18). La metodología 
utilizada en este estudio demostró ser una buena opción para evaluar el riesgo de sobrepesca en especies para las cuales los datos son limitados.

Palabras clave: batoideos, Torpediniformes, Myliobatiformes, reproducción, presión pesquera.
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Introduction

Reproductive strategies aim to optimize the production 
of reproductively capable offspring in relation to the energy 
available in the environment to ensure the species’ survival 
over time (Roff 1992, Muchlisin 2014). These strategies are 
therefore crucial because they determine the ability of new-
born individuals to enter the future population (Stearns 1976, 
Wootton 1984, Roff 1992, Pianka 2000). 

Batoids are a group of cartilaginous fish that are charac-
terized by 2 main reproductive modes (based on gestation 
site): oviparity and viviparity (Wourms and Demski 1993). 
Viviparity has been considered the most evolved and advan-
tageous reproductive mode (Wourms and Lombardi 1992) 
because it increases the probability of neonate survival 
through nutrition provided by the mother and, with decreased 
fecundity, it allows for larger sizes at birth (Shine 1989, 
Clutton-Brock 1991, Roff 1992). This reproductive mode is 
present in the 4 batoid orders, and only the Rajidae family 
is oviparous (Musick and Ellis 2005). In viviparous batoids 
there are only 2 reproductive modes based on fetal nutrition 
(Wourms 1981), viviparous with yolk sac and definitive lipid 
histotrophy (Musick and Ellis 2005). 

The energy distribution patterns during reproduction are 
related to the life history strategy of the species (Frisk and 
Miller 2009). Considering that viviparity is selectively more 
advantageous, it could be inferred that this reproductive mode 
requires more energy investment into the offspring, thus 
ensuring their survival. Acuña et al. (2001) proposed several 
indicators to evaluate reproductive effort, which is defined as 
the portion of total energy that an organism invests in repro-
ductive processes to ensure fertile offspring (Thompson 1984). 
According to Acuña et al. (2001), 2 main parameters have 
to be evaluated: fecundity, which accounts for the contribu-
tion of new individuals to the next generation (Charlesworth 
1994), and offspring mass, which allows for the comparison 
of energy investment by cohorts. The potential rate of popu-
lation increase (rʹ), which uses survival and reproduction data 
such as age at maturity and fecundity, is likewise an effective 
measure to evaluate the productivity of fish populations. The 
rate of population increase is also useful for comparing how 
fish populations respond to exploitation (Jennings et al. 1998, 
Frisk et al. 2001). 

The giant electric ray, Narcine entemedor (Torpe-
diniformes), and the Pacific cownose ray, Rhinoptera 
steindachneri (Myliobatiformes), are 2 sympatric batoid spe-
cies distributed in La Paz Bay (Baja California Sur, Mexico), 
southern Gulf of California, on the Pacific coast of Mexico. 
Both species are frequently captured by fisheries in the Mex-
ican northwest region. In the Gulf of California, the number 
of N. entemedor catches declined in the period from 1997 to 
2014 (Saldaña-Ruiz 2016). In addition, recently, the Inter-
national Union for Conservation of Nature (IUCN) classi-
fied the species as Vulnerable (Pollom et al. 2020a). On the 
other hand, R. steindachneri is one of 5 species comprising 

Introducción

Las estrategias reproductivas tienen como objetivo opti-
mizar la producción de la descendencia reproductivamente 
activa en relación con la energía disponible en el medio para 
asegurar la supervivencia de la especie a través del tiempo 
(Roff 1992, Muchlisin 2014). Por lo tanto, estas estrategias 
son cruciales, ya que determinan la capacidad de los nuevos 
reclutas para ingresar a la población (Stearns 1976, Wootton 
1984, Roff 1992, Pianka 2000).

Los batoideos son un grupo de peces cartilaginosos 
que se caracterizan por 2 modos reproductivos principales 
(basados en el sitio de gestación): oviparidad y viviparidad 
(Wourms y Demski 1993). La viviparidad ha sido conside-
rada el modo reproductivo más evolucionado y ventajoso 
(Wourms y Lombardi 1992) porque aumenta la probabi-
lidad de supervivencia de los neonatos a través de la nutri-
ción generada por la madre y, a través de una disminución de 
la fecundidad, permite mayores tallas de nacimiento (Shine 
1989, Clutton-Brock 1991, Roff 1992). Este modo reproduc-
tivo está representado en los 4 órdenes de batoideos, y solo 
la familia Rajidae es ovípara (Musick y Ellis 2005). Entre los 
batoideos vivíparos, solo hay 2 modos reproductivos basados 
en la nutrición fetal (Wourms 1981), vivíparo con saco vite-
lino e histotrofia lipídica definitiva (Musick y Ellis 2005).

Los patrones de distribución de energía durante la repro-
ducción están relacionados con la estrategia de historia de 
vida de la especie (Frisk y Miller 2009). Considerando que 
la viviparidad es, selectivamente, más ventajosa, se podría 
inferir que este modo reproductivo invierte más energía en 
las crías, lo que asegura su supervivencia. Acuña et al. (2001) 
propusieron varios indicadores para evaluar el esfuerzo repro-
ductivo, el cual se define como la porción de la energía total 
que un organismo invierte en procesos reproductivos para 
asegurar descendencia fértil (Thompson 1984). De acuerdo 
con Acuña et al. (2001), se deben evaluar 2 parámetros prin-
cipales: la fecundidad, que se basa en la contribución de 
nuevos individuos a la siguiente generación (Charlesworth 
1994), y la masa de la descendencia, que permite comparar 
la inversión energética por cohortes. Asimismo, la tasa 
potencial de aumento poblacional (rʹ), que utiliza datos de 
supervivencia y reproducción como la edad de madurez y la 
fecundidad, es una medida efectiva para evaluar la producti-
vidad de las poblaciones de peces. La tasa de aumento pobla-
cional también es útil para comparar cómo las poblaciones de 
peces responden a la explotación (Jennings et al. 1998, Frisk 
et al. 2001).

La raya eléctrica gigante, Narcine entemedor (Torpedini-
formes), y la raya gavilán dorado, Rhinoptera steindachneri 
(Myliobatiformes), son 2 especies de batoideos simpátricas 
distribuidas en la bahía de La Paz (Baja California Sur, 
México), al sur del golfo de California, en la costa mexicana 
del Pacífico. Ambas especies son frecuentemente capturadas 
por diversas pesquerías en la región noroeste de México. En 
el golfo de California, el número de capturas de N. entemedor 
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more than 80% of the current catches in the Gulf of California 
and is listed as Near Threatened by the IUCN (Pollom et al. 
2020b). 

Despite the data available on the fishing effort to which 
N. entemedor and R. steindachneri are subjected and the 
IUCN’s recent update on their conservation statuses, infor-
mation on their reproductive characteristics, life history, 
fishing dynamics, and conservation is limited (Villavicencio- 
Garayzar 2000, Márquez-Farías 2002, Bizzarro et al. 2007, 
Burgos-Vázquez et al. 2017, Burgos-Vázquez et al. 2018, 
Jiménez-García 2020, Carrillo-Colin 2021). Consequently, 
their vulnerability to commercial fishing is unknown. 
Some data on the species’ age, growth, reproductive char-
acteristics, and demographics are available (Villavicencio- 
Garayzar 2000, Márquez-Farías 2002, Bizzarro et al. 2007, 
Burgos-Vázquez et al. 2017, Burgos-Vázquez et al. 2018, 
Carrillo-Colin et al. 2021), allowing researchers to make 
inferences about the species’ susceptibility to overexploita-
tion. Therefore, this study aims to evaluate the reproduc-
tive potential and rʹ, as well as contrasting the reproductive 
strategy, to infer, with limited data, how susceptible these 2 
batoid species are to fishing exploitation.

Materials and methods

Indicators of reproductive potential

The information for this research was derived from project 
SEP-CONACYT 180894, which included monthly collec-
tions made from 2013 to 2018 by artisanal fishermen from La 
Paz Bay, Baja California Sur, Pacific coast of Mexico (Fig. 1). 

To evaluate the reproductive potential of N. entemedor and 
R. steindachneri, a total of 21 indicators were estimated using 
the method first proposed by Vooren (1992) and later mod-
ified by Acuña et al. (2001). These indicators were divided 
into 2 groups according to the data’s origin: those dependent 
on fecundity and those dependent on mass (as indicated in 
Table 1). The maximum age (indicator A2) of N. entemedor 
was taken from Mora-Zamacona et al. (2022), while the A2 of 
R. steindachneri was taken from Pabón-Aldana (2016). 

To evaluate the indicators based on embryonic informa-
tion, we used only embryos in the “late” stage. The late-stage 
embryos of N. entemedor were defined using Burgos-Vázquez 
et al.’s (2017) criteria, and the late-stage embryos of 
R. steindachneri were defined using the Burgos-Vázquez et 
al.’s (2018) criteria. The average embryo mass to term (late-
stage embryos, indicator W4), age at first maturity (A1), the 
median age at maturity (A50), and the median age at pregnancy 
(AP50) were estimated with the biological data derived from 
Project SEP-CONACYT 180894. Indicator W4 was esti-
mated using the average mass of 77 embryos of N. entemedor 
(mass: 21.3–47.7 g) and 37 embryos of R. steindachneri 
(mass: 723.0– 912.0 g). 

For the A1 and A50 estimations, a total of 230 N. entemedor 
females were used, and they were distinguished as mature 

disminuyó en el periodo de 1997 a 2014 (Saldaña-Ruiz 2016). 
Recientemente, la Unión Internacional para la Conservación 
de la Naturaleza (UICN) clasificó a la especie como Vulne-
rable (Pollom et al. 2020a). Por otro lado, R. steindachneri 
es una de las 5 especies que comprende más del 80% de las 
capturas actuales en el golfo de California, y fue clasificada 
como Casi Amenazada por la UICN (Pollom et al. 2020b).

A pesar de que se cuenta con datos disponibles sobre el 
esfuerzo pesquero al que están sometidas N. entemedor y 
R. steindachneri y de la reciente actualización de la UICN 
sobre sus estados de conservación, la información sobre 
sus características reproductivas, historia de vida, diná-
mica pesquera y conservación es limitada (Villavicencio- 
Garayzar 2000, Márquez -Farías 2002, Bizzarro et al. 2007, 
Burgos-Vázquez et al. 2017, Burgos-Vázquez et al. 2018, 
Jiménez-García 2020, Carrillo-Colin 2021). En conse-
cuencia, se desconoce su vulnerabilidad a la pesca comercial. 
Se dispone de algunos datos sobre la edad, el crecimiento, 
las características reproductivas y la demografía de las 
especies (Villavicencio-Garayzar 2000, Márquez-Farías 
2002, Bizzarro et al. 2007, Burgos-Vázquez et al. 2017, 
Burgos-Vázquez et al. 2018, Carrillo-Colin et al. 2021), lo 
que permite a los investigadores hacer inferencias sobre la 
susceptibilidad de la especie a la sobreexplotación. Por lo 
tanto, este estudio tiene como objetivo evaluar el potencial 
reproductivo y la rʹ, así como contrastar la estrategia repro-
ductiva, para inferir, con datos limitados, qué tan susceptibles 
son estas 2 especies de batoideos a la explotación pesquera.

Materiales y métodos

Indicadores del potencial reproductivo

La información de esta investigación se derivó del 
proyecto SEP-CONACYT 180894 y fue obtenida a través de 
recolectas mensuales de 2013 a 2018 por parte de pescadores 
artesanales de la bahía de La Paz, Baja California Sur, en la 
costa mexicana del Pacífico (Fig 1). 

Para evaluar el potencial reproductivo de N. entemedor y 
R. steindachneri, se estimaron un total de 21 indicadores utili-
zando el método propuesto inicialmente por Vooren (1992) 
y posteriormente modificado por Acuña et al. (2001). Estos 
indicadores se dividieron en 2 grupos según el origen de los 
datos: los dependientes de la fecundidad y los dependientes 
de la masa (como se indica en la Tabla 1). La edad máxima 
(indicador A2) de N. entemedor se tomó de Mora-Zamacona 
et al. (2022), mientras que la A2 de R. steindachneri se tomó 
de Pabón-Aldana (2016).

Para evaluar los indicadores basados en la información 
embrionaria, solo se utilizaron embriones en etapa “tardía”. 
La información de los embriones de N. entemedor en etapa 
“tardía” está basada en los criterios de Burgos-Vázquez et 
al. (2017), y la información embrionaria de R. steindachneri 
se definió con base en los criterios de Burgos-Vázquez et al. 
(2018). La masa promedio embrionaria a término (embriones 
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or immature following that proposed by Burgos-Vázquez et 
al. (2017). In the case of R. steindachneri, 150 females were 
evaluated, differentiating maturity according to that pro-
posed by Burgos-Vázquez et al. (2018). The estimate of A1 
was made on the basis of the age of the youngest recorded 
female. For the AP50 estimation, 64 females of N. entemedor 
and 15 females of R. steindachneri in the pregnancy stage 
were evaluated. A50 and AP50 were calculated using a binomial 
logistic model (0: immature individuals/females without eggs 
or embryos in the uterus; 1: mature individuals/females with 
eggs or embryos in the uterus) in MATLAB r2015a.

The indicators based on fecundity and mass were average 
mass (W1), maximum eviscerated mass (W2), duration of 
the reproductive cycle (R1), duration of the reproductive life 
(R2), average number of embryos (An1), annual production 
of offspring (Ap2), number of offspring accumulated during 
the period of reproductive activity (No3), mass at first matu-
rity (W3), average litter mass (W5), annual mass of juvenile 
production (W6), growth during the life phase of reproduc-
tive activity (W7), accumulated mass of the progeny (W8), 
relative production of litter biomass per cycle (Rwlitter), rela-
tive annual biomass production (Rwyear), relative body mass 
at birth (Rwbirth), relative production of biomass during the 
reproductive phase of life (RB1), relative production of body 
mass during the reproductive phase of life (RB2), and relative 
production of the litter mass during the reproductive phase of 
life (RB3). They were estimated using the information pro-
posed by Burgos-Vázquez et al. (2017) for N. entemedor and 
by Burgos-Vázquez et al. (2018) for R. steindachneri.

en etapa “tardía”, indicador W4), la edad de primera madurez 
(A1), la edad mediana de madurez (A50) y la edad mediana 
de preñez (AP50) se estimaron a partir de los datos biológicos 
derivados del proyecto SEP-CONACYT 180894. La esti-
mación del indicador W4 se basó en la masa promedio de 
77 embriones de N. entemedor (masa: 21.3–47.7 g) y en la 
masa promedio de 37 embriones de R. steindachneri (masa: 
723.0–912.0 g).

Para la estimación de la A1 y la A50, se utilizaron un 
total de 230 hembras de N. entemedor, las cuales se diferen-
ciaron entre maduras e inmaduras según lo establecido por 
Burgos-Vázquez et al. (2017). En el caso de R. steindachneri, 
se evaluaron 150 hembras, y se diferenció la madurez de 
acuerdo con lo propuesto por Burgos-Vázquez et al. (2018). 
La estimación de la A1 se basó en la edad de la hembra más 
joven registrada. Para la estimación de la AP50, se evaluaron 
64 hembras preñadas de N. entemedor y 15 hembras preñadas 
de R. steindachneri. La A50 y la AP50 se calcularon mediante 
un modelo logístico binomial (0: individuos inmaduros/
hembras sin óvulos ni embriones en el útero; 1: individuos 
maduros/hembras con ovocitos o embriones en el útero) utili-
zando el software MATLAB r2015a.

Los indicadores que se basaron en la fecundidad y la masa 
fueron masa promedio (W1), masa máxima eviscerada (W2), 
duración del ciclo reproductivo (R1), duración de la vida 
reproductiva (R2), número promedio embrionario (An1), 
producción anual de crías (Ap2), número de crías acumulado 
durante el periodo de actividad reproductiva (No3), masa 
de la primera madurez (W3), masa promedio de la camada 
(W5), masa anual de la producción de juveniles (W6), creci-
miento durante la fase de vida de la actividad reproductiva 
(W7), masa acumulada de la camada (W8), producción rela-
tiva de biomasa de la camada por ciclo (Rwcamada), producción 
anual relativa de biomasa (Rwanual), masa corporal relativa al 
nacer (Rwnacimiento), producción relativa de biomasa durante 
la fase reproductiva (RB1), producción relativa de masa 
corporal durante la fase reproductiva (RB2) y producción 
relativa de la masa de la camada durante la fase reproduc-
tiva (RB3). Estos fueron estimados utilizando la información 
de Burgos-Vázquez et al. (2017) para N. entemedor y la de 
Burgos-Vázquez et al. (2018) para R. steindachneri.

Comparaciones entre rasgos reproductivos

Para comparar el potencial reproductivo entre ambas 
especies, se asignó una calificación cualitativa (bajo, alto y 
corto) denominada indicador óptimo (IO). Los IO se asig-
naron con base en los rasgos de historia de vida que hacen 
que una especie sea más o menos vulnerable a las condi-
ciones de sobreexplotación por pesca, lo cual se basó en 
lo propuesto por Holden (1974), Walker y Hislop (1998), 
Musick (1999), Dulvy et al. (2000), Stevens et al. (2000) y 
Cailliet (2015) (Tabla 1). Considerando que cuerpos grandes, 
madurez tardía, alta longevidad, largos ciclos reproduc-
tivos, alta demanda energética para la reproducción y bajas 
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Figure 1. Study area (Gulf of California and La Paz Bay) where 
the samples of Narcine entemedor and Rhinoptera steindachneri 
were collected from 2013 to 2018.
Figura 1. Área de estudio (golfo de California y bahía de La 
Paz) donde se recolectaron las muestras de Narcine entemedor y 
Rhinoptera steindachneri de 2013 a 2018.
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Comparisons between reproductive traits

To compare the reproductive potential between 
N. entemedor and R. steindachneri, a qualitative rating, called  
optimal indicator (OI), was assigned as low, high, or short. 
OIs were assigned on the basis of the life history traits that 
make a species either more or less vulnerable to overex-
ploitation by fishing, considering that proposed by Holden 
(1974), Walker and Hislop (1998), Musick (1999), Dulvy et 
al. (2000), Stevens et al. (2000), and Cailliet (2015) (Table 
1). Since large bodies, late maturity, high longevity, long 
reproductive cycles, high energy demand for reproduction, 
and low fecundities are traits that make organisms more sen-
sitive to fishing mortality, each evaluated trait was desig-
nated as OI when it presented values or characteristics that 
were different from those of these traits sensitive to over-
fishing, for example low A1, high fecundity, or short repro-
ductive cycle.

The proportion of A1, A50, and AP50, with respect to the 
A2 of each species, was evaluated.

Potential rate of population increase 

As part of the evaluation and comparison of the reproduc-
tive potential of N. entemedor and R. steindachneri, we used 
the rʹ proposed by Jennings et al. (1998). According to Jen-
nings et al. (1998), rʹ can be used as a measure of the ability 
of a population to compensate for exploitation. Comparisons 
between both species were carried out with the assumption 
that low rʹ values were associated with a decrease in abun-
dance caused by fishing (Frisk et al. 2001).

Results

In total, 21 indicators of the reproductive poten-
tial of N. entemedor and R. steindachneri were eval-
uated. Narcine entemedor presented 11 OIs (W1, W2, 
An1, Ap2, No3, W3, W4, W5, W8, Rwbirth, and RB3), and 
R. steindachneri presented 8 (A1, A2, R2, W6, W7, Rwyear, 
RB1, and RB2). The rest of the indicators (R1 and Rwlitter) 
were tied for both species. Regarding fecundity and mass, 
of the 2 species, N. entemedor presented more indica-
tors close to the OI related to fecundity (N. entemedor: 5; 
R. steindachneri: 3; both: 1) and mass (N. entemedor: 6; 
R. steindachneri: 5; both: 1) (Table 1). 

A1 was lower in R. steindachneri, and A2 was higher in 
N. entemedor. W1 and W2 were higher for R. steindachneri. 
R1 for both species was approximately 1.0 y; however, R2 
for N. entemedor was 4.0 y longer, at approximately 12.0 y, 
while R2 for R. steindachneri was approximately 8.1 y. This 
difference is due to the divergence in the A2 of both species 
(Table 1).

Narcine entemedor showed a higher An1 (8 embryos/
female) compared to R. steindachneri (1 embryo/female). 
Consequently, Ap2 and No3 were higher in N. entemedor. On 

fecundidades son rasgos que hacen a los organismos más 
sensibles a la mortalidad por pesca, cada rasgo evaluado fue 
designado IO cuando presentaba valores o características 
diferentes a las de estos rasgos sensibles a la sobrepesca, por 
ejemplo, A1 temprana, fecundidad alta o ciclo reproductivo 
corto.

Se evaluó la proporción entre A1, A50 y AP50 respecto a la 
A2 de cada especie.

Tasa potencial de aumento poblacional

Como parte de la evaluación y la comparación del poten-
cial reproductivo de N. entemedor y R. steindachneri, se 
utilizó la rʹ propuesta por Jennings et al. (1998). Según 
Jennings et al. (1998), rʹ puede utilizarse como una medida 
de la capacidad de una población para compensar la explota-
ción. Las comparaciones entre ambas especies se llevaron a 
cabo suponiendo que los valores bajos de rʹ estaban asociados 
con una disminución en la abundancia causada por la pesca 
(Frisk et al. 2001). 

Resultados

En total, se evaluaron 21 indicadores del poten-
cial reproductivo de N. entemedor y R. steindachneri. 
Narcine entemedor presentó 11 IO (W1, W2, An1, Ap2, 
No3, W3, W4, W5, W8, Rwnacimiento y RB3), mientras que 
R. steindachneri presentó 8 (A1, A2, R2, W6, W7, Rwanual, 
RB1 y RB2). El resto de los indicadores (R1 y Rwcamada) 
fueron similares para ambas especies. Con base en la fecun-
didad y la masa, de las 2 especies, N. entemedor presentó más 
indicadores cercanos al IO relacionado con la fecundidad 
(N. entemedor: 5; R. steindachneri: 3; ambas: 1) y la masa 
(N. entemedor: 6; R. steindachneri: 5; ambas: 1) (Tabla 1).

A1 fue menor en R. steindachneri, mientras que A2 fue 
mayor en N. entemedor. W1 y W2 fueron mayores para 
R. steindachneri. El R1 para ambas especies fue de apro-
ximadamente 1.0 año; sin embargo, la R2 de N. entemedor 
fue 4.0 años más larga, aproximadamente 12.0 años, mien-
tras que la R2 de R. steindachneri fue de aproximadamente 
8.1 años. Esta diferencia se debe a la diferencia en la A2 de 
ambas especies (Tabla 1).

Narcine entemedor mostró un promedio mayor de An1 
(8 embriones/hembra) en comparación con R. steindachneri 
(1 embrión/hembra). En consecuencia, Ap2 y No3 fueron 
mayores en N. entemedor. Por otro lado, W3, W4, W5, W6, 
W7 y W8 fueron mayores en R. steindachneri.

La Rwcamada fue la misma para ambas especies (fecundidad 
promedio: 0.9), mientras que la Rwanual y la Rwnacimiento fueron 
mayores en R. steindachneri. RB1, RB2 y RB3 fueron simi-
lares entre las 2 especies (Tabla 1).

Las hembras de ambas especies mostraron una propor-
ción entre A1 y A2 similar (Fig. 2). La A50 en hembras 
de N. entemedor se estimó en 5.1 años (95% IC: 3.5–6.7, 
Fig. 3a), mientras que la A50 en hembras de R. steindachneri 
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the other hand, W3, W4, W5, W6, W7, and W8 were higher 
in R. steindachneri. 

Rwlitter was the same for both species (average fecundity: 
0.9), but Rwyear and Rwbirth were higher in R. steindachneri. 
RB1, RB2, and RB3 were similar between the 2 species 
(Table 1).

Females of both species showed a similar A1 relative 
to A2 (Fig. 2). The A50 in N. entemedor females was esti-
mated at 5.1 y (95% CI: 3.5–6.7, Fig. 3a), whereas the A50 

in R. steindachneri females was estimated at 3.8 y (95% CI: 
1.6–5.9, Fig. 3a). The AP50 values for N. entemedor and 
R. steindachneri were estimated at 6.8 y (5.3–8.3 and 5.0–8.6, 
respectively; Fig. 3b, Table 1). The proportions of A50 rel-
ative to A2 for both species were similar, while AP50 was 
higher in R. steindachneri (Fig. 2).The rʹ value was higher in 
N. entemedor (0.48) than in R. steindachneri (–0.18). 

Discussion

This is the first study evaluating the reproductive poten-
tial of N. entemedor and R. steindachneri, which is useful 
for comparing the energetic cost for each species in terms 
of reproduction (Vooren 1992). Our analysis represents an 
approximate inference about the vulnerability of these 2 
batoid species, which are frequently captured in the southern 
Gulf of California and for whom there is insufficient infor-
mation on their population parameters. Because of this insuf-
ficient information, we cannot develop complex fishing 
models to predict population trends.

The reproductive potential regarding fecundity in 
N. entemedor had more indicators close to the OI (55.6%) 
compared to R. steindachneri. Therefore, it is likely that 
N. entemedor invests more energy in reproduction in terms 
of increasing offspring size. Still, N. entemedor offspring are 
smaller than R. steindachneri offspring. It can be observed, 
for example, that Ap2 was 8 times higher for N. entemedor 
than for R. steindachneri, and No3 was 96 times higher. 
Because both indicators use the duration of the reproductive 
cycle and the percentage of litters for that time, our anal-
yses confirm that high fecundity and embryonic diapause 
(Burgos-Vázquez et al. 2017) are advantages that improve 
the reproductive effort in N. entemedor. Because of the small 
size at birth of N. entemedor, this species is likely to present 
a trade-off between fecundity and size at birth, investing a 
large portion of its energy in increasing the litter number but 
not body size. 

In terms of the reproductive potential regarding mass, 
R. steindachneri showed 50% of the total indicators closest 
to the OI, and N. entemedor showed about 58.3% of the 
total indicators closest to the OI. According to Roff (1992) 
and Haag (2013), the method for evaluating reproduc-
tive effort using body mass is an adequate proxy for esti-
mating the energy invested in reproduction; however, it can 
be biased, mainly because it considers the energy destined 
to produce body mass, gonadic mass, and embryonic mass. 

se estimó en 3.8 años (95% IC: 1.6–5.9, Fig. 3a). Los valores 
de AP50 para N. entemedor y R. steindachneri se estimaron en 
6.8 años (5.3–8.3 y 5.0–8.6, respectivamente; Fig. 3b, Tabla 
1). Las proporciones de A50 con respecto a A2 para ambas 
especies fueron similares, mientras que AP50 fue mayor 
en R. steindachneri (Fig. 2). El valor de rʹ fue mayor en 
N. entemedor (0.48) que en R. steindachneri (–0.18).

DISCUSIÓN

Este es el primer estudio que evalúa el potencial repro-
ductivo de N. entemedor y R. steindachneri, lo cual es útil 
para comparar el costo energético que invierte cada especie 
en términos de reproducción (Vooren 1992). Nuestro análisis 
representa una inferencia aproximada sobre la vulnerabi-
lidad de estas 2 especies de batoideos, que se capturan con 
frecuencia en el sur del golfo de California y cuya informa-
ción de parámetros poblacionales es insuficiente. Debido 
a esta información insuficiente, no podemos desarrollar 
modelos de pesca complejos para predecir las tendencias 
poblacionales. 

El potencial reproductivo en cuanto a la fecundidad en 
N. entemedor tuvo más indicadores cercanos al IO (55.6%) 
que en R. steindachneri. Por lo tanto, es probable que 
N. entemedor invierta más energía en la reproducción en 
términos de aumentar el tamaño de la descendencia. Aun así, 

Figure 2. Proportion of maximum age (A2), age at first maturity 
(A1), median age at maturity (A50), and median age at pregnancy 
(AP50) for Narcine entemedor and Rhinoptera steindachneri.
Figura 2. Proporción de edad máxima (A2), edad de primera 
madurez (A1), edad mediana de madurez (A50) y edad mediana de 
preñez (AP50) de Narcine entemedor y Rhinoptera steindachneri.
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Rhinoptera steindachneri compensates low fecundity with 
energy investment in embryonic development. Thus, repro-
ductive effort is likely higher in R. steindachneri compared 
to N. entemedor because of the reproductive mode (embry-
onic nutrition: definitive lipid histotrophy). Therefore, a 
trade-off between energy investment in embryonic develop-
ment and fecundity is likely to occur in this species. How-
ever, the high energy demand for reproduction could affect 
the maintenance of the population in the event of overfishing 
(Cortés 2000, Dulvy et al. 2014).

The main reproductive difference between N. entemedor 
and R. steindachneri is the mode in which the mother 
nourishes the embryos. Whereas N. entemedor shows lim-
ited histotrophy (Burgos-Vázquez et al. 2017) with low 
nutritional input (mucoproteins) from the mother to the 
embryo (Hamlett et al. 2005, Musick and Ellis 2005), 
R. steindachneri presents matrotrophy with definitive lipidic 
histotrophy (Hamlett et al. 2005, Musick and Ellis 2005), 
where the embryos are nourished mostly with the nutri-
ents produced and secreted by the mother, at least by the 
“mid” stage of embryonic development (Burgos-Vázquez et 
al. 2018). Rhinoptera steindachneri invests more energy in 

los embriones de N. entemedor son de menor tamaño que 
los de R. steindachneri. Se puede observar, por ejemplo, 
que N. entemedor mostró un Ap2 que fue 8 veces supe-
rior al de R. steindachneri, y el indicador No3 fue 96 veces 
superior. Debido a que ambos indicadores utilizan la dura-
ción del ciclo reproductivo y el porcentaje embrionario 
para ese tiempo, nuestros análisis confirman que la alta 
fecundidad y la diapausa embrionaria (Burgos-Vázquez et 
al. 2017) son ventajas que mejoran el esfuerzo reproduc-
tivo en N. entemedor. Debido al pequeño tamaño al nacer 
de N. entemedor, es probable que esta especie presente una 
compensación entre la fecundidad y el tamaño al nacer, al 
invertir una gran parte de su energía en aumentar el número 
de crías pero no el tamaño corporal.

En cuanto al potencial reproductivo respecto a la masa, 
R. steindachneri mostró el 50% del total de indicadores 
más cercanos al IO, y N. entemedor mostró alrededor del 
58.3% del total de indicadores. Según Roff (1992) y Haag 
(2013), el método de evaluación del esfuerzo reproductivo 
con la masa corporal es un proxy adecuado para estimar la 
energía invertida en la reproducción; sin embargo, puede 
presentar sesgo, principalmente porque considera la energía 
destinada a la producción de masa corporal, masa gonadal 
y masa embrionaria. Rhinoptera steindachneri compensa 
la baja fecundidad con inversión energética para el desa-
rrollo embrionario. Por lo tanto, es probable que el esfuerzo 
reproductivo sea mayor en R. steindachneri en comparación 
con N. entemedor debido al modo reproductivo (nutrición 
embrionaria: histotrofia lipídica definitiva). Por lo tanto, 
quizá se produzca una compensación entre la inversión ener-
gética para el desarrollo embrionario y la fecundidad de esta 
especie. No obstante, esta condición de alta demanda ener-
gética para la reproducción podría afectar el mantenimiento 
de la población en caso de sobrepesca (Cortés 2000, Dulvy 
et al. 2014). 

La principal diferencia reproductiva entre N. entemedor 
y R. steindachneri es el modo en el que la madre nutre a 
los embriones. Mientras que N. entemedor muestra una 
histotrofia limitada (Burgos-Vázquez et al. 2017) con un 
bajo aporte nutricional (mucoproteínas) de la madre hacia 
el embrión (Hamlett et al. 2005, Musick y Ellis 2005), 
R. steindachneri presenta matrotrofia con histotrofia lipídica 
definitiva (Hamlett et al. 2005, Musick y Ellis 2005), donde 
los embriones se nutren mayoritariamente de los nutrientes 
producidos y secretados por la madre, al menos desde la etapa 
“media” del desarrollo embrionario (Burgos-Vázquez et al. 
2018). Rhinoptera steindachneri invierte más energía en la 
nutrición embrionaria al producir la reserva vitelina, junto 
con la producción y la secreción de leche uterina (Wallace 
1978, Wallace y Selman 1981, Wourms 1981, Wourms y 
Lombardi 1992). Así, N. entemedor podría tener la ventaja 
de requerir menos energía para el desarrollo embrionario; 
sin embargo, la matrotrofia permite que R. steindachneri 
produzca crías más grandes y desarrolladas que tienen mayor 

Figure 3. Ogive of the median age at maturity (A50) (a) and the 
median age at pregnancy (AP50) (b) of Narcine entemedor and 
Rhinoptera steindachneri.
Figura 3. Ojiva de la edad mediana de madurez (A50) (a) y la 
edad mediana de preñez (AP50) (b) de Narcine entemedor y 
Rhinoptera steindachneri.
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embryonic nutrition by producing the vitelline reserve, along 
with the production and secretion of uterine milk (Wallace 
1978, Wallace and Selman 1981, Wourms 1981, Wourms 
and Lombardi 1992). Thus, N. entemedor could have the 
advantage of requiring less energy for embryonic develop-
ment, but matrotrophy allows R. steindachneri to produce 
larger and more developed offspring that have higher prob-
ability of survival (Wourms 1981, Qualls and Shine 1995, 
Goodwin et al. 2002).

According to Frisk et al. (2001) and Frisk (2010), the 
difference between age at maturity and maximum age rep-
resents the portion of time that the organism will invest in 
reproduction. Both species invest the relatively same amount 
of time in their reproductive activities (the A1 to A2 ratio 
equals 0.36 for N. entemedor and 0.39 for R. steindachneri), 
and it appears that they have relatively early ages at maturity. 
Rhinoptera steindachneri had a higher proportion (0.7) of 
age at pregnancy compared to N. entemedor (0.5), which may 
be related to the reproductive mode, where R. steindachneri 
probably needs more time to develop a larger abdominal 
cavity to carry a single large embryo. 

Frisk et al. (2001) used rʹ to evaluate the response of 
some elasmobranch species to exploitation and compared 
it with the values obtained by Jennings et al. (1998). Both 
studies associated the low rʹ values with populations that 
were declining due to fishing exploitation. In the present 
study, N. entemedor showed a high rʹ value (0.48), while 
R. steindachneri presented a very low value (–0.18). Com-
pared to other elasmobranch species, N. entemedor shows 
one of the highest rʹ values, only after the bonnethead shark, 
Sphyrna tiburo (rʹ = 0.60), which has an earlier maturity age, 
and the skate Leucoraja erinacea (rʹ = 0.68), which shows a 
fecundity of 30 capsules/year (6 embryos more per year than 
N. entemedor) (Frisk et al. 2001). Furthermore, the rʹ value 
for Amblyraja radiata (rʹ = 0.43) is similar to the one found 
in N. entemedor, given the similarity in age at maturity and 
fecundity (Frisk et al. 2001). 

The negative rʹ value for R. steindachneri could be 
affected by fecundity, which is one of the lowest among 
the elasmobranchs (1 embryo/female; Frisk et al. 2001, 
Burgos-Vázquez et al. 2018). In their study, Frisk et al. 
(2001) did not include species with fecundity values of 
1 embryo/female; the species with the lowest fecundity was 
Carcharias taurus (2 embryos/female), which had an age 
at maturity of 7 y and rʹ < 0.001. Due to its low fecun-
dity and relative early A1, R. steindachneri, is less produc-
tive than N. entemedor, and it probably has lower capacity 
to recover from overexploitation by fishing. Low rʹ values 
have also been associated with species that have large body 
sizes, late maturity, and low growth rates. Moreover, these 
species appear to be more susceptible to population decline 
due to overexploitation by fishing (Frisk et al. 2001, Frisk 
and Miller 2009). 

According to the reproductive indicators, characteristics, 
and rʹ value evaluated in the current study, when compared to 

probabilidad de supervivencia (Wourms 1981, Qualls y Shine 
1995, Goodwin et al. 2002).

Según Frisk et al. (2001) y Frisk (2010), la diferencia 
entre la edad de madurez y la edad máxima representa la 
porción de tiempo que el organismo invertirá en la repro-
ducción. Ambas especies invierten relativamente la misma 
porción de tiempo en su actividad reproductiva (la relación 
entre A1 y A2 es igual a 0.36 para N. entemedor y 0.39 para 
R. steindachneri), y tienen edades de madurez relativamente 
tempranas. Rhinoptera steindachneri tuvo una mayor propor-
ción (0.7) de edad al momento de la preñez en comparación 
con N. entemedor (0.5), lo que puede estar relacionado con el 
modo reproductivo, donde R. steindachneri probablemente 
necesita más tiempo para desarrollar una cavidad abdominal 
más grande para llevar un solo embrión grande.

Frisk et al. (2001) utilizó la rʹ para evaluar la respuesta 
de algunas especies de elasmobranquios a la explotación 
y la contrastó con los valores obtenidos por Jennings et al. 
(1998). Ambos estudios relacionaron los valores bajos de rʹ 
con poblaciones en declive debido a la explotación pesquera. 
En el presente estudio, N. entemedor mostró un valor de 
rʹ alto (0.48), mientras que R. steindachneri presentó un 
valor muy bajo (–0.18). En comparación con otras espe-
cies de elasmobranquios, N. entemedor mostró uno de los 
valores más altos de rʹ, solo por debajo del tiburón cabeza 
de pala, Sphyrna tiburo (rʹ = 0.60), que tiene una edad de 
madurez más temprana, y la raya enana, Leucoraja erinacea 
(rʹ = 0.68), que presenta una fecundidad de 30 cápsulas/año 
(6 embriones más por año que N. entemedor) (Frisk et al. 
2001). Además, Amblyraja radiata (rʹ = 0.43) muestra un 
valor de rʹ similar al encontrado en N. entemedor debido a 
su similar edad de madurez y fecundidad (Frisk et al. 2001).

El valor negativo de rʹ para R. steindachneri podría 
verse afectado por la fecundidad, que es de las más bajas 
entre los elasmobranquios (1 embrión/hembra) (Frisk et al. 
2001, Burgos-Vázquez et al. 2018). En su estudio, Frisk et 
al. (2001) no incluyeron especies con valores de fecundidad 
de 1 embrión/hembra; la especie con menor fecundidad fue 
Carcharias taurus (2 embriones/hembra), la cual tuvo una 
edad de madurez de 7 años y rʹ < 0.001. Debido a su baja 
fecundidad y A1 relativamente temprana, R. steindachneri 
es menos productiva que N. entemedor, y probablemente 
tiene una menor capacidad para recuperarse de la sobreex-
plotación por pesca. Los valores bajos de rʹ también se han 
asociado con organismos que tienen grandes tamaños corpo-
rales, madurez tardía y bajas tasas de crecimiento. Además, 
estas especies parecen ser más susceptibles a la disminución 
de la población debido a la sobreexplotación por pesca (Frisk 
et al. 2001, Frisk y Miller 2009).

De acuerdo con los indicadores reproductivos, las carac-
terísticas y la rʹ evaluada en el presente estudio, en compa-
ración con otros elasmobranquios, N. entemedor puede 
considerarse una especie con A1 relativamente temprana, 
alto esfuerzo reproductivo dependiente de la fecundidad 
y alta capacidad para compensar la sobreexplotación por 

http://www.cienciasmarinas.com.mx/index.php/cmarinas


11

Burgos-Vázquez et al.: Contrasting the reproductive potential of 2 viviparous batoid species

other elasmobranchs, N. entemedor can be deemed a species 
with a relatively early A1, high reproductive effort depen-
dent on fecundity, and high capacity to compensate for over-
exploitation by fishing. On the other hand, when compared 
to other elasmobranchs, R. steindachneri is a species with 
early A1, high reproductive effort dependent on embryonic 
mass, and low ability to compensate for overexploitation 
by fishing. The low fecundity value for R. steindachneri is 
related to the low rʹ values, indicating that R. steindachneri 
would be more vulnerable to overexploitation by fishing 
(Jennings et al. 1998, Frisk et al. 2001). Both species have 
relatively high reproductive potential (i.e., N. entemedor 
through fecundity and R. steindachneri through embryonic 
mass). However, N. entemedor showed the highest rʹ values; 
therefore, it could be deemed more resilient to environmental 
disturbances and fishing susceptibility. 

In Mexico, the main problem in analyzing the fishery 
dynamics of a batoid species is that fishing records do not 
include the scientific names of species or species are poorly 
identified, which could lead to erroneous information for 
management. For this reason, it is very difficult to carry 
out robust analyses of population trends and establish ade-
quate management plans. A susceptibility characteristic of 
N. entemedor is that it is marketed as a shark species and 
there is therefore no specific information about its fishery. 
In the case of R. steindachneri, it is a species that forms 
schools (Bizzarro et al. 2007), which makes it more sus-
ceptible to being trapped in large numbers. Additionally, 
it has low fecundity. Our main recommendation is to use 
this methodology for species with nil information on catch 
series, abundances, or demographic data to create a purely 
precautionary management plan.
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pesca. Por otro lado, en comparación con otros elasmo-
branquios, R. steindachneri es una especie con A1 relati-
vamente temprana, alto esfuerzo reproductivo dependiente 
de la masa embrionaria y baja capacidad para compensar la 
sobreexplotación por pesca. El valor bajo de fecundidad en 
R. steindachneri está relacionado con valores bajos de rʹ, lo 
que indicaría que R. steindachneri sería más vulnerable a la 
sobreexplotación por pesca (Jennings et al. 1998, Frisk et 
al. 2001). Ambas especies tienen un potencial reproductivo 
relativamente alto (i.e., N. entemedor a través de la fecun-
didad y R. steindachneri a través de la masa embrionaria). 
Sin embargo, N. entemedor mostró los valores más altos de 
rʹ; por lo tanto, podría considerarse una especie más resi-
liente a las perturbaciones ambientales y la susceptibilidad 
por pesca.

En México, el principal problema al analizar la dinámica 
pesquera de una especie de batoideo es que los registros de 
pesca no incluyen los nombres científicos de las especies o 
las especies están mal identificadas, lo que podría generar 
información errónea para el manejo. Por esta razón, es muy 
difícil realizar análisis robustos sobre las tendencias de la 
población y establecer planes de gestión adecuados. Una 
característica de susceptibilidad de N. entemedor es que 
se comercializa como una especie de tiburón, por lo que 
no existe información específica sobre su pesquería. En el 
caso de R. steindachneri, es una especie que forma agrega-
ciones (Bizzarro et al. 2007), lo que la hace más susceptible 
de quedar atrapada en grandes números. Además, tiene una 
baja fecundidad. Nuestra principal recomendación es usar 
esta metodología para especies que no tienen información 
sobre series de captura, abundancias o datos demográficos 
para crear un plan de manejo puramente precautorio.
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