
Los pulpos Octopus maya (Voss y Solís,
1966) y Octopus (cf.) vulgaris constituyen el
primer recurso pesquero en términos económi-
cos y el segundo en volúmenes de captura del
Estado de Yucatán, México, situándose entre
las pesquerías de octópodos con mayor poten-
cial mundial (Solís-Ramírez 1994). En el caso
particular de O. maya, se ha sugerido un esta-
do de sobreexplotación (Solís-Ramírez 1994,
Chávez 1994). A efectos de un adecuado orde-
namiento pesquero, se han realizado estudios
dirigidos a cuantificar el crecimiento indivi-
dual (Van Heukelem, 1976, Solís-Ramírez y
Chávez 1986, Arreguín-Sánchez 1992, Zam-
brano 1992), proceso poblacional clave en la

dinámica poblacional de un recurso explotado.
Las estimaciones de crecimiento son esencia-
les como insumos a modelos poblacionales di-
rigidos a evaluar estrategias de manejo.

Los estudios mencionados estuvieron ba-
sados en métodos indirectos, los cuales anali-
zan la distribución de frecuencia de longitudes
de un stock para estimar los parámetros de cre-
cimiento. No obstante, en ninguno se realiza-
ron estimaciones alternativas por más de un
método, ni tampoco se cuantificó la incerti-
dumbre asociada a dichas estimaciones. Esta
incertidumbre cobra especial importancia en
recursos tropicales, donde ciertas característi-
cas del ciclo de vida (e.g., ciclo reproductivo y
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Abstract:  Growth of the octopus (Octopus maya) off Yucatan (Mexico) was estimated from a long-term study
(seven years) by the length-based methods ELEFAN, PROJMAT and SLCA. Some 19 251 octopuses with a
range of mantle length between 50 and 240 mm were sampled from commercial landings in 1983 - 1987, 1989
and 1992. The jackknife technique was applied to deal with uncertainty in growth estimates resulting from
chance variations in sampling design. The growth index φ' was used for comparative purposes. Results differed
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whereas PROJMAT and SLCA showed problems to converge in an optimum combination of parameters, and
tended to underestimate them. Jackknife analysis revealed very low intraannual variability in φ' but high vari-
ability among years, especially when applying PROJMAT. No significant differences were found in precision
parameters -percent error and coefficient of variation- among methods. Estimates of φ' derived by ELEFAN var-
ied between 4.19 and 5.23 and agreed with those reported in the literature (between 4.25 and 4.91), whereas
PROJMAT and SLCA estimates were significantly lower. We suggest the use of ELEFAN, together with jack-
knife, to estimate growth parameters of Octopus maya. 
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reclutamiento continuos) impiden una clara
progresión de clases modales, lo cual resalta la
importancia de determinar la influencia que
ejerce cada muestra mensual (Leonce-Valencia
y Defeo 1997). Es muy común además la pre-
sencia de errores de medición y sesgos en la
obtención de los datos. En O. maya existe una
fuente adicional de incertidumbre dada por el
acceso a información de capturas comerciales
solamente para los cuatro meses y medio (15
agosto a 31 de diciembre) en los cuales opera
la pesquería, como resultado de una medida de
manejo. 

Los objetivos principales de este trabajo
fueron:  (1) estimar los parámetros de creci-
miento de O. maya de la costa de Yucatán apli-
cando los métodos indirectos ELEFAN ("Elec-
tronic Length Frequency Analysis" Gayanilo et
al. 1994), PROJMAT ("Projection Matrix Met-
hod":  Shepherd 1987a) y SLCA ("Shepherd’s
Length Composition Analysis": Shepherd
1987b); (2) cuantificar la incertidumbre en los
parámetros resultante de variaciones en la es-
tructura de la base de datos; y (3) comparar
nuestras estimaciones con aquellas reportadas
en la literatura para O. maya, usando el índice
de crecimiento φ’ (Defeo et al. 1992a). 

MATERIALES Y MÉTODOS

Se utilizaron muestras mensuales de O.
maya provenientes de muestreos de desembar-
que en el puerto Celestún, Yucatán, entre agos-
to y diciembre de los años 1983-1987, 1989 y
1992. Los organismos fueron medidos en su
longitud de manto, comprendida entre los ojos
y el extremo distal del mismo, con 1 mm de
precisión. Las frecuencias de tallas fueron
agrupadas en un intervalo de clase de 10 mm,
siguiendo criterios de Defeo et al. (1992b).

Para estimar los parámetros de crecimien-
to se aplicaron los métodos ELEFAN (Gayani-
lo et al. 1994), PROJMAT (Shepherd 1987a) y
SLCA (Shepherd 1987b), los cuales suponen
un crecimiento individual descrito por el mo-
delo de von Bertalanffy (1938). En breve, cada
método funciona como sigue:  (1) ELEFAN

identifica picos y huecos en las distribuciones
de frecuencia de tallas y ajusta en forma itera-
tiva la curva de crecimiento que pasa por el
máximo número de picos, no suponiendo nor-
malidad en dichas distribuciones. Un índice de
bondad de ajuste denominado Rn es usado pa-
ra evaluar la función obtenida (ver Gayanilo et
al.  1994 para detalles). (2) PROJMAT está ba-
sado en la matriz de proyección de Leslie y
proyecta cada muestra del tiempo t a t+1, usan-
do valores semilla de K y L∞ (Shepherd
1987a). La muestra proyectada es evaluada es-
tadísticamente con la observada a través de un
procedimiento de minimización de suma de
cuadrados de las diferencias entre ambas. Esto
es repetido para las n muestras que constituyen
la base de datos para un amplio rango de valo-
res de K y L∞, resultando la mejor curva aque-
lla que minimiza la suma de cuadrados (Bas-
son et al. 1988). (3) SLCA está basado en el
ajuste de una función coseno independiente del
número y posición de las potenciales modas en
la muestra. El ajuste de dicha función a los da-
tos se realiza considerando los límites superior
e inferior de cada intervalo de clase, así como
la fracción del año en que cada muestra fue to-
mada. Una función de prueba evalúa la bondad
de ajuste de diferentes combinaciones de pará-
metros de crecimiento. Detalles de los algorit-
mos son aportados por Defeo et al. (1992a) y
Leonce-Valencia y Defeo (1997). 

Se aplicó la técnica de corte jackknife
(Efron 1982) para evaluar la influencia de ca-
da muestra en la estimación de los parámetros
de crecimiento. Para ello se retiró una muestra
(en este caso un mes) secuencialmente y con
reemplazo del grupo de las n muestras disponi-
bles en cada año, a fin de obtener n diferentes
combinaciones de parámetros de crecimiento
(Leonce-Valencia y Defeo 1997). El error por-
centual (EP) y el coeficiente de variación por-
centual (CV) fueron usados como estimadores
de precisión. El primero fue obtenido como:    

donde St es el estimador del parámetro de
crecimiento usando la base de datos anual

EP =
(St - Stj)100

Stj
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completa (4 meses), y Stj es el estimador pro-
medio derivado de los n seudovalores jackkni-
fe. EP es óptimo cuando es igual a 0 (St=Stj).
El CV jackknife fue obtenido como: 

donde Sti-1 es el estimador del parámetro
al omitir una muestra y n es el tamaño de la
muestra anual (n = 4).

Como criterio para comparar diferentes
estimaciones de crecimiento, se utilizó el índi-
ce de crecimiento estándar φ’ = 2log10(L∞) +
log10K (Munro y Pauly 1983, Pauly y Munro
1984), el cual provee un parámetro unificado
de crecimiento y no muestra variaciones mar-
cadas como L∞ y K en forma individual (De-
feo et al. 1992a, Leonce-Valencia y Defeo
1997). A fin de evaluar diferencias estadísti-
cas, las estimaciones de φ’ derivadas del análi-
sis jackknife fueron sometidas a un análisis de
varianza de 2 vías, empleando los métodos y

años como factores principales. En caso de de-
tectar diferencias, se realizó un análisis de
comparaciones múltiples empleando la prueba
de Newman – Keuls (Zar 1996).

RESULTADOS

Los 19 251 individuos muestreados en los
7 años presentaron una moda general de 110
mm, y una longitud mínima y máxima de man-
to de 50 y 240 mm respectivamente.
1) Toda la información:  ELEFAN convergió

en una estimación óptima de parámetros.
L∞ varió entre 213 y 285 mm y K entre
0.50 y 1.35 año-1 (Cuadro 1). PROJMAT
no convergió en 3 de los 7 años analizados
(1985, 1987 y 1992) y en los años restan-
tes presentó amplia variación en L∞ (205
a 425 mm), mientras que K fluctuó de
0.52 a 0.65 año-1 (Cuadro 2). SLCA apor-
tó estimaciones poco variables de L∞
(203 a 255 mm) y K (0.12 a 0.33 año–1)
(Cuadro 3). 

CV =                               • 100

Σ(Sti-1)- Stj)
2

n(n-1)

Stj

CUADRO 1

O. maya. Parámetros de crecimiento estimados por ELEFAN para los siete años de estudio, sin  (St)
y con (Y) jackknife. Se presentan los estimadores de precisión

TABLE 1

O. maya. Growth parameters estimated by ELEFAN for the seven years studied, without (St) and with (Y) jackknife.
Precision estimates are also presented

Año 1983 1984 1985 1986 1987 1989 1992

St 285 285 232 213 250 220 251
Y 276 242 262 208 213 210 234

L∞ (mm) EP(%) 2.89 17.76 11.45 2.40 17.37 4.76 7.62
CV(%) 2.83 11.99 21.36 2.39 5.30 5.10 5.17

St 1.05 0.65 0.54 1.35 0.75 1.00 0.50
Y 2.35 0.95 0.60 1.28 1.32 1.86 1.61

K (año-1) EP(%) 55.31 31.57 10.00 5.46 43.18 46.23 68.91
CV(%) 9.69 80.82 17.49 4.80 10.82 64.63 66.79

St -0.14 -0.16 -0.28 -0.02 -0.50 -0.27 -0.20
Y -0.05 -0.06 -0.28 -0.19 -0.26 -0.31 -0.19

t0 (anual) EP(%) 1.80 1.666 1.545 1.760 9.230 12.9 5.26
CV(%) 20.12 25.07 33.58 15.91 22.71 25.78 3.86



Los estimadores de precisión EP y CV re-
flejaron una importante variación intra e
interanual, pero no variaron significativa-
mente entre métodos (ANOVA
0.08<F2,18<2.61:  P>0.10 en todos los ca-
sos). ELEFAN proveyó valores de L∞ con
un CV entre 2.39 (año 1986) y 21.36
(1985), y un EP entre 2.89 y 17.76 en
1983 y 1984 respectivamente, mientras
que K presentó un CV de 4.80 a 66.79 y
EP entre 5.46 y 68.91 (Cuadro 1). PROJ-
MAT presentó el mayor valor de EP para
L∞ en 1983 (26.48), mientras que el CV
fue máximo en 1986 (13.87); los valores
de K variaron hasta 91.81 (EP) en el año

1987 y 75.59 (CV) en 1992 (Cuadro 2).
SLCA presentó la menor variación con
respecto a los otros 2 métodos:  la máxima
variación de L∞ se dio en 1987 (EP =
19.31) y 1989 (CV = 13.32), mientras que
para K  ocurrió en 1989 (EP = 80.64)
(Cuadro 3).

3)  Análisis comparativo mediante φφ':  El
análisis de φ' derivado de la omisión se-
cuencial de muestras mostró patrones
claramente definidos (Fig. 1):  a) φ' no
mostró la variabilidad individual de los
parámetros individuales K y L∞, hecho
reflejado en una reducida desviación es-
tándar para cada año y método considera-
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2) Análisis jackknife: La aplicación del
jackknife conjuntamente con ELEFAN,
PROJMAT y SLCA mostró una fuerte in-
fluencia interanual en la estimaciones. La
mayor variabilidad fue observada en L∞
(191 a 336 mm) y K (0.16 a 1.25 año-1) es-

timados por PROJMAT (Cuadro 2),  segui-
das en orden decreciente por ELEFAN (L∞
de 208 a 276 mm y K de 0.60 a 2.35 año-1:
Cuadro 1) y SLCA (L∞ de 192 a 261 mm y
K de 0.11 a 0.24 año-1: Cuadro 3). 

CUADRO 2

O. maya. Parámetros de crecimiento estimados por PROJMAT para los siete años de estudio, sin  (St)
y con (Y) jackknife. Se presentan los estimadores de precisión. NC: No convergencia

TABLE 2

O. maya. Growth parameters estimated by PROJMAT for the seven years studied, without (St) and with (Y) jackknife.
Precision estimates are also presented. NC:  No convergence

Año 1983 1984 1985 1986 1987 1989 1992

St 425 265 NC 205 NC 215 NC
Y 336 236 221 222 220 191 241

L∞ (mm) EP(%) 26.48 12.38 6.33 7.65 7.27 12.56 2.48
CV(%) 12.74 7.29 6.51 13.87 4.87 11.17 2.13

St 0.53 0.52 NC 0.60 NC 0.65 NC
Y 0.93 0.42 0.16 0.65 1.10 1.25 0.40

K (año-1) EP(%) 27.97 23.80 6.25 7.69 91.81 48.00 32.40
CV(%) 2.92 4.07 35.28 13.97 18.06 51.93 75.59

St -0.97 -0.20 NC -0.21 NC -0.93 NC
Y -0.85 -0.48 -0.41 -0.31 -0.30 -0.34 -0.59

t0 (anual) EP(%) 1.41 9.95 1.36 3.22 20.66 17.32 4.67
CV(%) 9.25 7.16 32.81 14.12 25.75 68.04 18.31
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dos. b) ELEFAN aportó valores significa-
tivamente mayores de φ' (4.57 a 5.23), se-
guido en orden decreciente por PROJ-
MAT (3.46 a 4.97) y SLCA (3.74 a 4.66).
c) φ' varió significativamente entre méto-
dos (F2,60 = 25.87; P<<0.0001) y entre
años (ANOVA F6,60 = 4.52; P<0.001).

Las comparaciones múltiples a través de
la prueba de Newman-Keuls para rangos
críticos identificó diferencias individuales
significativas entre métodos (Cuadro 4a) y
del año 1983 con respecto a los demás,
presentando mayor φ' en los tres métodos
empleados (Fig. 1, Cuadro 4b).

CUADRO 3

O. maya. Parámetros de crecimiento estimados por SLCA para los siete años de estudio, sin  (St)
y con (Y) jackknife. Se presentan los estimadores de precisión

TABLE 3

O. maya. Growth parameters estimated by SLCA for the seven years studied, without (St) and with (Y) jackknife.
Precision estimates are also presented

Año 1983 1984 1985 1986 1987 1989 1992

St 255 216 241 203 223 223 218

Y 261 218 216 200 204 192 234

L∞ (mm) EP(%) 2.29 0.91 11.57 1.50 19.31 16.14 6.87

CV(%) 2.90 1.09 10.52 1.56 2.01 13.32 6.46

St 0.15 0.12 0.17 0.16 0.21 0.33 0.14

Y 0.24 0.11 0.20 0.17 0.15 0.18 0.21

K (año-1) EP(%) 37.50 9.09 15.00 5.88 40.00 80.64 33.33

CV(%) 3.19 7.68 33.40 9.31 17.76 29.33 5.65

St -0.22 -0.83 -0.20 -0.34 -0.84 -0.93 -0.31

Y -0.62 -0.83 -0.11 -0.33 -0.71 -0.34 -0.33

t0 (anual) EP(%) 6.45 0.00 1.54 0.30 1.83 1.73 0.60

CV(%) 12.31 0.00 29.00 2.94 12.20 34.24 5.56

Los valores de φ' obtenidos con ELEFAN
estuvieron comprendidos en el ámbito de
variación de aquellos derivados de las
combinaciones de K y L∞ reportadas en la
literatura, mientras que los de PROJMAT
y SLCA fueron menores (Cuadro 5). Esta
tendencia fue válida para todos los años
donde se registraron estimaciones por va-
rias fuentes (i.e., 1983 a 1987), lo cual su-
giere una tendencia sistemática de PROJ-
MAT y SLCA a subestimar los parámetros
de crecimiento (Fig. 1). 

DISCUSIÓN

El método ELEFAN fue el más adecuado
para estimar los parámetros de crecimiento de
O. maya, sugiriéndose evitar el uso del SLCA y
PROJMAT. Estos mostraron problemas en la
búsqueda iterativa de las mejores combinacio-
nes de los parámetros. PROJMAT ha sido suge-
rido para especies de crecimiento rápido y/o una
época de desove corta y definida  (Defeo et al.
1992a), tal como en el caso del pulpo. Si bien en
principio su aplicación podría ser adecuada, la



ausencia de convergencia y la subestimación
del crecimiento se deberían a su gran sensibi-
lidad a la omisión secuencial de muestras, que
impide proyectar adecuadamente la matriz de
transición (Leonce-Valencia y Defeo 1997).
SLCA arrojó valores sensiblemente inferiores
a ELEFAN y PROJMAT. Este método trabaja
particularmente bien en especies más longe-
vas que O. maya. El SLCA también subestimó
el crecimiento de un bivalvo de corta vida
(Defeo et al. 1992a), lo cual robustecería esta
hipótesis. Sin embargo, no existe una guía pa-
ra juzgar en qué casos es apropiado un méto-
do en particular (Rosenberg y Beddington
1987), y por tanto cada especie constituye un
caso  independiente en cuanto al uso de méto-
dos a emplear para estimar su crecimiento.

El jackknife permitió determinar una fuerte
variabilidad en los parámetros individuales de
crecimiento para los 3 métodos, en especial
PROJMAT. SLCA presentó la menor variabilidad
en las estimaciones, aunque fuera del rango ob-
servado de valores previamente reportados en la
literatura. El análisis comparativo de φ’ en con-
junción con jackknife corroboró la suma utilidad
de este parámetro a efectos comparativos, ya que
la variabilidad dentro de años disminuyó sensi-
blemente (ver Fig. 1). La pequeña variación inter-
mensual mostraría una fuerte coherencia en las
estimaciones de crecimiento a la omisión secuen-
cial de muestras. Asimismo, permitió cuantificar
diferencias estadísticamente significativas entre
años y especialmente entre métodos, donde se ra-
tificó la subestimación de la tasa de crecimiento
de O. maya por parte de PROJMAT y SLCA.
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CUADRO 4

O. maya. Comparaciones múltiples de φ’ entre a) métodos y b) años, a través de la prueba de Newman-Keuls.
En cursivas y negritas se resaltan las probabilidades significativas. Los valores medios de φ’ para cada método

y año se dan entre paréntesis

TABLE 4

O. maya. Multiple φ’ comparisons between a) methods and b) years, by means of the Newman-Keuls test.
Significant results are shown in bold and italics. Mean φ’ values for each year and method appear between parenthesis

a)
Año 1983 1984 1985 1986 1987 1989

1983 (4.80)

1984 (4.25) 0.016

1985 (4.02) 0.005 0.354

1986 (4.34) 0.022 0.874 0.337

1987 (4.41) 0.023 0.804 0.215 0.687

1989 (4.26) 0.012 0.961 0.482 0.657 0.672

1992 (4.15) 0.004 0.570 0.418 0.711 0.584 0.8096

b)
Método ELEFAN PROJMAT

ELEFAN (4.83)

PROJMAT (4.22) 0.0001

SLCA (3.90) 0.0001 0.0049
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Las estimaciones de crecimiento de O.
maya condicen además con aspectos claves de
su biología, tales como su corta a mediana lon-
gevidad, estimada en cautiverio (hasta 12 me-

ses:  Van Heukelem 1976, 1977) o con base en
muestreos biológicos o de la flota comercial
(de 1.5 a 5 años según Solís-Ramírez y Chávez
1986, ver también Van Heukelem 1983 y So-
lís-Ramírez 1994). La longevidad del pulpo,
estimada en este trabajo como el cociente 3/K
y usando valores promedio de K derivados del
análisis jackknife en el largo plazo, sería cerca-
na a 2.5 años según estimaciones del ELEFAN,
mientras que a partir de PROJMAT y SLCA
sería 6.5 y 17.4 años. Estos valores están total-
mente fuera del contexto biológico de la espe-
cie y reafirman su poca utilidad a efectos de es-
timar el crecimiento en el pulpo. 

En suma, teniendo en cuenta las caracterís-
ticas biológicas del recurso, el desempeño de
los 3 métodos con base en un análisis robusto
de largo plazo y la coincidencia de las estima-
ciones de φ’ con aquellas reportadas en la lite-
ratura, se sugiere estimar el crecimiento de pul-
po empleando el jackknife conjuntamente con
ELEFAN. Las estimaciones de PROJMAT y
SLCA generaron valores de φ’ y estimaciones
de longevidad no acordes con la biología del re-
curso y por tanto no serían recomendables para
estimar el crecimiento de O. maya.

CUADRO 5

Análisis comparativo entre las estimaciones de φ’ obtenidas en este trabajo y las derivadas por otros autores

TABLE 5

Comparative analysis of φ’ estimates obtained in this study with those derived by other authors

AÑO A-S S-R Z ELEFAN* PROJMAT* SLCA* ELEFAN** PROJMAT** SLCA**

1983 4.87 4.72 4.25 4.92 4.98 3.98 5.23 4.97 4.17
1984 4.91 4.86 4.85 4.72 4.56 3.74 4.73 4.26 3.74
1985 4.94 4.79 4.83 4.46 NC 3.99 4.57 3.46 3.97
1986 4.68 4.63 4.70 4.78 4.40 3.81 4.73 4.49 3.78
1987 4.90 4.76 4.86 4.67 NC 3.70 4.77 3.77 4.66
1989 ----- ----- ----- 4.68 4.47 4.21 4.89 4.06 3.82
1992 ----- ----- ----- 4.19 NC 2.96 4.82 3.61 4.02

A-S:  Arreguín-Sánchez  (1992); S-R:  Solís-Ramírez et al.  (1990);  Z:  Zambrano (1992); * este trabajo, sin jackknife;
** este trabajo, con jackknife. NC:  no convergencia.

A-S:  Arreguín-Sánchez (1992); S-R:  Solís-Ramírez et al.  (1990); Z:  Zambrano (1992); * this work, without jackknife;
** this work, with jackknife. NC:  no convergence.

Fig. 1. Variabilidad interanual de φ’ obtenida con los pará-
metros de crecimiento estimados por ELEFAN, PROJ-
MAT y SLCA en conjunción con jackknife. 

Fig. 1. Interannual variability of φ’ values obtained with
the growth parameters estimated by ELEFAN, PROJMAT
y SLCA in conjunction with the jackknife technique. 
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RESUMEN

Los parámetros de crecimiento del pulpo (Octopus
maya) de las costas de Yucatán (México) fueron estimados
en siete años comprendidos entre 1983-1987, 1989 y 1992.
A tales efectos se realizó un análisis de frecuencia de tallas
de 19 251 pulpos muestreados de la captura comercial, con
un intervalo de longitud de manto comprendido entre 50 y
240 mm. Se usaron los métodos indirectos ELEFAN,
PROJMAT y SLCA. La incertidumbre de las estimaciones
inherente a cada método y derivada del diseño de muestreo
fue analizada con la técnica jackknife. Los parámetros de
crecimiento L∞ y K se unificaron a efectos comparativos
mediante el índice phi prima (φ'). El método ELEFAN re-
sultó ser el más adecuado para estimar los parámetros de
crecimiento de O. maya, brindando valores en el rango de
aquellos previamente reportados en la literatura, mientras
que PROJMAT y SLCA mostraron problemas en la con-
vergencia de los parámetros, y tendieron a subestimarlos.
Las estimaciones mediante jackknife detectaron poca va-
riabilidad intermensual en φ' pero gran variabilidad intera-
nual. Los estimadores de precisión de la técnica jackknife,
error porcentual y coeficiente de variación porcentual, no
difirieron significativamente entre métodos. Las estima-
ciones de φ' derivadas del ELEFAN variaron entre 4.19 y
5.23, coincidiendo con aquellas reportadas en la literatura
(entre 4.25 y 4.91), mientras que PROJMAT y SLCA apor-
taron valores significativamente menores. Los resultados
de dicho método condicen además con aspectos de la bio-
logía de la especie (e.g., corta longevidad). Sugerimos uti-
lizar el ELEFAN conjuntamente con jackknife para estimar
los parámetros de crecimiento de Octopus maya.
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