UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO
POSGRADO EN CIENCIAS DEL MAR Y LIMNOLOGIA

Transporte larvario y conectividad poblacional de la langosta Panulirus
argus en el Golfo de México: estudio mediante simulaciones numéricas

T E S | S

gue para optar por el grado de:
Maestro en Ciencias

PRESENTA
JULIO ANTONIO LARA HERNANDEZ

TUTORES PRINCIPALES:

Dr. Jorge Zavala Hidalgo
Centro de Ciencias de la Atmoésfera, UNAM.

Dra. Laura Sanvicente Afiorve
Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia, UNAM.

MIEMBROS DEL COMITE TUTOR:

Dr. César Flores Coto
Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia, UNAM.

Dr. Steven Peter Reed Czitrom Baus
Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia, UNAM.

Dr. Joan Albert Sanchez Cabeza
Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia, UNAM.

MEXICO, D.F., 2015



Universidad Nacional Autbnoma de México = :
Ciencias del Mar y

i s Limnologia

Transporte larvario y conectividad poblacional de la langosta Panulirus

argus en el Golfo de México: estudio mediante simulaciones numéricas

T E S | S

gue para obtener el grado académico de

Maestro en Ciencias

(Biologia Marina)

presenta

JULIO ANTONIO LARA HERNANDEZ

Directores de tesis:

Dr. Jorge Zavala Hidalgo y Dra. Laura Sanvicente Afiorve

Comité tutoral:

Dr. César Flores Coto
Dr. Steven Peter Reed Czitrom Baus
Dr. Joan Albert Sanchez Cabeza

Asesor externo:

Dr. José Gilberto Cardoso Mohedano

México, D.F., 2015

Posgrado en Ciencias del Mar y Limnologia UN M
POSGRADO #:27




Resumen

El objetivo del presente estudio fue analizar la conectividad poblacional de la
langosta Panulirus argus a través de sus estadios larvarios en el Golfo de México,
mediante el uso de simulaciones numeéricas. Para ello, se acoplé un modelo de
rastreo de particulas a una simulacion hidrodinamica generada con el Modelo
Oceanico de Coordenadas Hibridas (HYCOM, por sus siglas en inglés). En 13
subpoblaciones (Isla Gran Caiman, Quintana Roo, Yucatan, Campeche, Veracruz
sur, Veracruz centro, Veracruz norte, Texas, Luisiana, Florida norte, Florida centro,
Florida sur y La Habana) se liberaron 100 larvas virtuales cada 24 h, del 21 de
marzo al 18 de junio, de los afios 2006 a 2010. Las larvas virtuales estuvieron a la
deriva durante 196 dias como maximo, tenian capacidad de nado vertical, y
Amor2ano de acuerdo a una funci -Las
subpoblaciones de Campeche, Veracruz sur, Veracruz centro y Veracruz norte
resultaron ser las mas inter-conectadas y las que presentaron los valores mas
altos de auto-reclutamiento, debidos al giro ciclénico cuasi-permanente de la
Bahia de Campeche, y a los cambios de direccién en la circulacién costera de
Veracruz y Tamaulipas. La subpoblacién de La Habana funcioné so6lo como
sumidero de larvas, mientras que las subpoblaciones de Isla Gran Caiman y
Luisiana funcionaron s6lo como fuentes. Las zonas con mayor probabilidad de
reclutamiento de larvas fueron las islas y cayos del Banco de Campeche, las
costas de Veracruz y los Cayos de Florida. Cuando se cuente con mayor
capacidad de computo y con informacion mas detallada de la biologia y ecologia
de Panulirus argus, se recomienda emplear modelos mas realistas para estudiar al

transporte larvario y la conectividad de esta especie.

Palabras clave: dispersion de larvas, filosomas, langosta espinosa del Caribe,

metapoblacidén, migraciones verticales ontogenéticas, modelo Lagrangiano.



Dedicatoria

A mi mama Adriana, a mi papa Julio y a mi hermana  Julieta,
quienes siempre me apoyan incondicionalmente. A ustedes se debe

mucho de lo que soy , asi que mislogr 0s también son suyos.

Para ustedes con carifo.



Agradecimientos

Al Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACYT) por el apoyo financiero
gque me otorgd mediante una beca de maestria que corresponde a la
ACONVOCATORI A DE BECAS NACI ONALES .2013 SEGU

A mis directores de tesis, la Dra. Laura Sanvicente Aforve y el Dr. Jorge
Zavala Hidalgo por sus ensefianzas, correcciones y observaciones, asi como por
brindarme el espacio y las herramientas necesarias para realizar el presente
estudio.

Al grupo Interaccién Océano-Atmodsfera del Centro de Ciencias de la
Atmoésfera, UNAM, por compartir conocimientos a través de los seminarios, por
proporcionarme las simulaciones hidrodinamicas GOMI0.04/expt_20.1 (gracias
M.C. Adriana Mateos Jasso) y por facilitarme parte del cédigo Lagrangiano asi
como un servidor para correr al modelo (gracias Dr. Jorge Zavala Hidalgo).

A mis tutores el Dr. César Flores Coto, el Dr. Steven Czitrom Baus, el Dr.
Joan Albert Sdnchez Cabeza, y el Dr. José Gilberto Cardoso Mohedano, por sus
correcciones y observaciones que enriguecieron esta tesis.

A mis maestros de la maestria, compafieros y a todas aquellas personas
gue de alguna manera propiciaron el avance del proyecto.

A mi amigo canino Huesos por su compafiia y afecto.

Y sobre todo a mi familia por brindarme un hogar, carifio, paciencia,

compafiiay todo tipo de apoyoé



indice

Lo INtrOAUCCION oo 7
P2 © ] oY= {1V 0 1= 11
P B O o =11V o I e =T 0 1= - | 11
2.2. ODjJetiVOS PAITICUIAIES .........euuiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiii b 11
3. Biologia y ecologia de Panulirus @rgus .......ccccoooiiuiiiiiiiiiee e 11
3.1, FASES PEIAGICAS ...uvvviie e e e 12
I = 1T T Rl o] g1 (0] 1o 1 13
O N 4T W L3 =] (U [ o ISR 14
72 0 I o o= [ 2= o T o 1 14
4.2. Circulacion superficial .............oiiiiiiiiiiece e 17
Y11 o To Lo 1 SRR 20
5.1. Simulacion hidrodiNAmMICA .............uuuuuiuiiiiiiiiiiiiii . 20
SV /(oo (=1 (o T =T [ r= o =1 0 [o LT 22
5.2.1. Liberacion de larvas virtuales ............cccoeeeeiei 22
5.2.2. Método de iNteQracCion .........ccceeeeeiiiiiiiiiiii e 23
5.2.3. Métodos de iNterpolaCiON............uuueeiiiieeiiiiiieiee e 25
5.2.4. Médulo de difusion turbulenta............cccoeeee e, 25
5.2.5. Modulo de mortalidad ..o 26
5.2.6. MOdulo de nado VertiCal..........coooeeeeeiieiiei 27

L IRC T o 1= Tox 11T - o 1 29
5.4, AULO-TECIULAMIENTO ... .. eeeeeeeie e e e e e e e e e e e eee s 30
5.5. FUEBNIES Y SUMIAEIOS.......ui i e e 30
5.6. NUCIEO d€ AISPEISION .....ccoiiiiiiiiei e e 30
5.7. Tiempos MiNIMOS d€ AITIDO ..........uuiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiii e 34
5.8. Rutas de transSporte [arvario.................ueeeueeiieiiiiiiiiiiiiiiiiieieeeeeeees 35



. RS U AT O S .o e, 36

6.1. Simulacion hidrodiNAMICA ............uuuuuuiiriiiiiiiiiiiii e 36
(02 @70 ] 1= Tox 11/ F- To LS 44
RS I U1 (o =Tl [ = T 41 T=T 0] (N 50
6.4. FUEBNLES Y SUMIAEIOS. .....uuiiiiiiiiiiiiiiiiiiieitetitseebbebeeee e senaennnaneees 53
6.5. NUCIEO de AISPEISION ....ccoiiiiiiiiiiiee e 55
6.6. Tiempos MINIMOS A€ ArTiDO .......uciiiiiiiiiieeer e e e 55
6.7. Rutas de transporte [arvario............ccooviiviiiiiiiie e 58
4 =Y 1 1] Lo T I 64
7.1. Simulacion hidrodiNAMICA ............uuuuuuiuiiiiiiiiiiii . 64
478 @70 ] 1= Tox 11/ F- To LS 65
RS T XU (o (=Tod [ = T 41 T=T o] (N 67
7.4, FUBNTES Y SUMIOEIOS. .. .uuuiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeettebssbebbeebeee bbb ssesennnnnenes 68
7.5. NUCIEO d€ AISPEISION ..ottt 69
7.6. Tiempos MiNIMOS d€ ArfibDO ........ciiiii i e 70
7.7. Rutas de transporte [arvario...........cccoovivieiiiiiii e 71
7.7. Alcances y limitaciones del Modelo ................uuviiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiie 73
ST o] o o 11 FS] Lo o 1= 75
LT = LU= T o] = T K- P 77



1. Introduccidon

La langosta espinosa del Caribe, Panulirus argus (Latreille, 1804) es una especie
de crustaceo que pertenece al orden Decapoda y a la familia Palinuridae. Esta
langosta se distribuye en metapoblaciones (conjuntos de subpoblaciones
geograficamente separadas, pero relacionadas por el intercambio de individuos,
tipicamente larvas) (Levins, 1969; Hanski y Gilpin, 1991) que van desde Carolina
del sur hasta Brasil, incluidos el Golfo de México y Mar Caribe (Holthuis, 1991;
Cruz y Bertelsen, 2008). Dentro del Golfo de México hay registros de Panulirus
argus en el Banco de Campeche y en las costas de Veracruz, Texas, Luisiana,
Florida y Cuba (OBIS, 2015; GBIF, 2015), pero las subpoblaciones mas
importantes en términos de abundancia y pesquerias son las del Banco de
Campeche y los Cayos de Florida (Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2000; Hunt,
2000; Rios-Lara et al., 2013). Panulirus argus es uno de los recursos alimenticios
principales para las pesquerias del Golfo de México, tiene una gran demanda en
los mercados nacional e internacional y es muy importante en términos
econdmicos. Por lo anterior, esta especie ha sido blanco de una explotacion
progresiva (Baisre, 2000; Briones-Fourzan y Lozano Alvarez, 2000; Hunt, 2000;
Cochrane y Chakalall, 2001; Rios-Lara et al., 2013).

Para poder hacer un manejo sustentable de Panulirus argus, y en general
de todas aquellas especies distribuidas en metapoblaciones, es necesario
entender a los procesos de conectividad (relacion entre las subpoblaciones debida
al intercambio de individuos, tipicamente larvas) (Cowen y Spounagle, 2009) que
involucran. La conectividad confiere resiliencia (capacidad de un sistema para
regresar a un estado de equilibrio, después de que ha sufrido una perturbacién)
(Ives, 1995; Mittelbach et al., 1995; Neubert y Caswell, 1997) a las subpoblaciones
y por lo tanto es fundamental para su persistencia (Lipcius et al., 2008; Bostford et
al., 2009). Entender los procesos de conectividad poblacional ayuda a tomar

mejores decisiones para la conservacion y el manejo de especies, como por



ejemplo, en el disefio de redes de Areas Marinas Protegidas (Almany et al., 2009;
McCook et al., 2009; Sale et al., 2010).

Existen diversos factores que afectan el grado de conectividad entre las
subpoblaciones marinas, entre ellos estan: el régimen hidrodinamico, ya que las
corrientes 'y giros pueden actuar como medios de comunicacion entre
subpoblaciones y como mecanismos de retencion de larvas (Coleman et al., 2010;
Peguero-Icaza et al., 2011; Roughan et al., 2011); la duracion de la fase pelégica
pues a mayor duracion de esta fase, mayor probabilidad de conectividad entre
subpoblaciones distantes (Shanks et al., 2003; Siegel et al., 2003); la distancia
entre subpoblaciones, ya que suele haber mayor conectividad entre las
subpoblaciones mas préximas (Palumbi, 2003; Hilario et al., 2015; Wright et al.,
2015); las migraciones verticales, las cuales pueden reducir las distancias de
dispersion (Jeffs et al., 2005; Butler et al., 2011); y el habitat disponible, dado que
los individuos sélo se reclutan en sitios con las condiciones ecologicas necesarias
para su desarrollo (Berglund et al., 2012; Anadon et al., 2013). Por otro lado, se
sugiere que las subpoblaciones son més cerradas de lo que se pensaba, es decir,
qgue el auto-reclutamiento es una forma de reclutamiento muy comdn (Cowen et
al., 2000; Sponaugle et al., 2002; Cowen y Sponaugle, 2009).

Muchos de los estudios sobre conectividad de Panulirus argus se han
enfocado al Mar Caribe. En esta regién, la hidrodinamica y la prolongada duracién
de la larva pelagica, permiten una dispersion pan-Caribefia y evitan una fuerte
diferenciacion genética entre las subpoblaciones (Silberman et al., 1994; Sarver et
al., 1998; Naro-Maciel et al., 2011). Debido a que el transporte larvario obedece a
la hidrodinamica de la region, el flujo de larvas se da en esencia desde las
subpoblaciones del sureste hacia las del noreste. Asi, la corriente del Caribe
transporta larvas hacia el Caribe mexicano, y la Corriente del Lazo transporta
larvas del Caribe mexicano al interior del Golfo de México (Sarver et al., 1998;
Cochrane et al., 2004; Chavez y Chavez-Hidalgo, 2012; Gutiérrez-Delgado et al.,
2012). Se ha sugerido que las subpoblaciones de Panulirus argus en el Caribe

mexicano son una fuente importante de larvas para las subpoblaciones de Florida,



esto debido al transporte que ofrece la Corriente del Lazo y a los remolinos de
retencion frente a los Cayos de Florida (Yeung y Lee, 2002; Briones-Fourzan et
al., 2008; Butler et al., 2011; Kough et al., 2013). Aunque la dispersion de larvas es
pan-Caribefia, algunos estudios indican que la mayor probabilidad de
reclutamiento de larvas ocurre a no mas de 510 km del sitio de produccién de las
larvas (Butler et al., 2011).

En un estudio sobre distribucion y abundancia de larvas de Panulirus argus
en el Caribe mexicano y sur del Golfo de México, se infiere que una parte de las
larvas producidas durante primavera, en Yucatan y en el Caribe mexicano (zonas
con alta concentracion de larvas jovenes), es incorporada durante verano, en la
region oeste del Banco de Campeche (zona con alta concentracion de larvas
tardias); esto es debido a un sistema de giros anticiclonicos que se desplazan
hacia el oeste, a la circulacién costera del sur del Golfo de México y al giro
ciclénico en la Bahia de Campeche, el cual actia como una zona de retencién
(Manzanilla-Dominguez y Gasca, 2004).

Con base en estudios de conectividad para otras especies en el Golfo de
México, se han obtenido los tiempos minimos necesarios para que las larvas
puedan viajar entre distintos sistemas arrecifales (Lugo-Fernandez et al., 2001;
Lugo-Fernandez, 2006; Sanvicente-Afiorve et al., 2014). También se ha
documentado que hay mucho transito de larvas sobre la plataforma continental de
Veracruz y Tamaulipas, asi como en la region de confluencia entre la zona neritica
y la ocednica, al oeste del Banco de Campeche (Sanvicente-Aforve et al., 2014).
Ademas, se indica que las larvas de Strombus gigas (con una duracion pelagica
de 40 dias) producidas en Yucatan no se reclutan en los Cayos de Florida, y que
las larvas producidas en el Caribe mexicano no se reclutan en Yucatan, pero si en
los Cayos de Florida, en Cuba y en Bahamas, gracias al transporte que ofrece la
Corriente del Lazo (Paris et al., 2008). Para el norte del Golfo de México, se ha
encontrado poca conectividad entre los corales pétreos de Texas y Luisiana, con

los de Alabama, lo que sugiere que el intercambio de larvas esta limitado por la



desembocadura del rio Mississippi, la cual acta como una barrera hidrografica e
hidrodinamica (Sammarco et al., 2012).

El uso de simulaciones numéricas para estudiar a los procesos de
transporte larvario y conectividad de poblaciones marinas se ha incrementado de
manera exponencial en los ultimos 15 afios, gracias al aumento en la capacidad
de cdmputo. Las simulaciones numéricas son una alternativa flexible cuando otras
herramientas fallan (por ejemplo, cuando las subpoblaciones no muestran
diferenciacion genéticamente o cuando el marcaje de individuos no es factible) y
ayudan a disefiar de forma mas eficiente al trabajo de campo, sobre todo cuando
éste es excesivo y muy costoso. Asimismo, las simulaciones numéricas permiten
determinar la trayectoria de un gran numero de larvas Vvirtuales con
comportamientos diversos, son Utiles para evidenciar patrones estacionales y
pueden ser aplicadas en distintas escalas espacio-temporales (Kinlan et al., 2005;
Levin, 2006; Cowen et al., 2007; Pineda et al., 2007; Mitarai et al., 2008; Siegel et
al., 2008; Xue et al., 2008; Jones et al., 2009; Incze et al., 2010; Watson et al.,
2010; Rivera et al., 2011; Kool et al., 2013).

Aunque se han realizado estudios de conectividad mediante simulaciones
numericas en varias partes del mundo (Lugo-Fernandez et al., 2001; Yeung y Lee,
2002; Cowen et al., 2007; Jones et al., 2009; Callwood, 2010; Butler et al., 2011;
Gutiérrez-Delgado et al., 2012; Sammarco et al., 2012; Kough et al., 2013; Kool et
al., 2013; por citar algunos ejemplos), incluido México (Briones-Fourzan et al.,
2008; Marinone et al., 2008; Peguero-lcaza et al., 2011; Lara-Hernandez, 2012;
Marinone, 2012; Anadon et al., 2013; Johnson et al., 2013; Sanvicente-Afiorve et
al., 2014; Soria et al., 2014; por citar algunos ejemplos), el presente estudio es el
primero enfocado en cuantificar a la conectividad de Panulirus argus en la

metapoblacion del Golfo de México.
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2. Objetivos

2.1. Objetivo general

Analizar la conectividad poblacional de Panulirus argus a través de sus estadios

larvarios en el Golfo de México, mediante el uso de simulaciones numéricas.

2.2. Objetivos particulares

1 Implementar y adecuar un modelo Lagrangiano de dispersion de particulas
para representar el comportamiento de las larvas de Panulirus argus.

1 Analizar los patrones de conectividad de Panulirus argus en el Golfo de
México, considerando a 13 subpoblaciones.

1 Analizar el grado de auto-reclutamiento de cada subpoblacion.
Identificar si cada subpoblacién funciona como fuente o como sumidero de
larvas.
Analizar el nucleo de dispersiéon de larvas.

1 Determinar el tiempo minimo que requieren las larvas para viajar de una
subpoblacién a otra.

1 Determinar las principales rutas de transporte larvario.
3. Biologia y ecologia de Panulirus argus

La langosta Panulirus argus tiene un ciclo de vida complejo (Fig. 1) que
comprende varias fases pelagicas (larvas-puerulo) y benténicas (juvenil-adulto),
las cuales requieren diferentes tipos de habitats (Phillips y Sastry, 1980; Booth y
Phillips, 1994; Lipcius y Eggleston, 2000; Kruczynski y Fletcher, 2012).

11



Los puerulos se
reclutan en sitios
someros (<5 m)

\

Los juveniles se esconden \
en esponjas, corales y hoyos §

¥ Las hembras liberan a las
larvas cerca del borde de
la plataforma (~100 m)

Figura 1. Ciclo de vida de Panulirus argus. Modificado de Kruczynski y Fletcher (2012).

3.1. Fases pelagicas

Las larvas filosomas nacen cerca del borde de la plataforma continental
(Kruczynski y Fletcher, 2012) y recién nacidas se dirigen hacia la superficie ya que
poseen fototropismo positivo (Butler et al., 2011). Después, las filosomas
presentan migraciones verticales ontogenéticas que las llevan hacia aguas mas
profundas (maximo ~100 m), de acuerdo a su estado de desarrollo (Rimmer y
Phillips, 1979; Butler et al.,, 2011). Las filosomas tienen muy poca habilidad de
nado horizontal, pero las migraciones verticales ontogenéticas afectan al transporte
horizontal de las larvas (Griffin et al., 2001; Jeffs et al., 2005; Butler et al., 2011).
Las filosomas de Panulirus argus pueden ser transportadas muy lejos de su
lugar de origen ya que poseen una duracion pelagica bastante prolongada, la cual
oscila entre los 4.5 y 7.5 meses (Goldstein et al., 2008). Una vez que termina la
etapa de larva, comienza la etapa de post-larva o puerulo (Booth y Phillips, 1994).
Se ha sugerido que la metamorfosis larvaA puerulo ocurre con mayor frecuencia
en aguas oceanicas, en especial cercanas al borde de la plataforma, ya que las
filosomas tardias son mas abundantes en dicha region, y muy escasas en la zona

12



neritica (Yeung y McGowan, 1991; Booth y Phillips, 1994; Phillips y McWilliam,
2009). A diferencia de la larva, el puerulo nada de forma activa hacia habitats
someros, los cuales detecta si estan a no mas de 20 km, gracias al rastreo de
diversas sefales ambientales (Jeffs et al., 2005). Una vez que el puerulo
encuentra un habitat adecuado para su desarrollo, éste se asienta a una
profundidad aproximada de 5 m, para iniciar su vida benténica como juvenil
temprano (reclutamiento) (Booth y Phillips, 1994). Algunos estudios indican que el
periodo de competencia (ventana de tiempo durante el cual el individuo tiene la
capacidad para reclutarse) de las larvas de Panulirus argus se encuentra entre los
152 y 196 dias después de la eclosion (Goldstein et al., 2008; Butler et al., 2011).
Cuando el reclutamiento ocurre en la subpoblacion natal, éste se conoce como
auto-reclutamiento (Harrison y Wallace, 1990; Sale et al., 2010).

Para facilitar la lectura, en las demas secciones del documento sdlo se usa
al término larva para referirse tanto a la larva como al puerulo. No obstante, hay
gue tener claro que son los puerulos quienes estan en el periodo de competencia

y son estos quienes pueden reclutarse.

3.2. Fases bentoénicas

Los juveniles son individuos bentonicos que habitan en zonas costeras poco
profundas. Conforme crecen, se alejan de la linea de costa, de forma tal que
cuando alcanzan el estado adulto ya se encuentran en aguas mas profundas
(Kanciruk, 1980; Olvera-Limas y Ordofiez-Alcala, 1988).

En algunas regiones, los adultos pueden realizar migraciones masivas de
varios kilbmetros (Kanciruk y Herrnkind, 1978; Herrnkind, 1980). En el caso de las
subpoblaciones del Golfo de México, las migraciones masivas se observan en
adultos frente a la costa de Yucatan, los cuales caminan contracorriente hacia las
costas de Quintana Roo (Rios-Lara et al., 2013). Estos movimientos ocurren en
invierno (diciembre-enero) y se cree que los organismos buscan mejores

condiciones ambientales, alimenticias y reproductivas (Gonzalez-Cano, 1991).
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Después de que los adultos se aparean, las hembras se desplazan hacia el
borde de la plataforma para incubar a sus huevos y luego liberar a las larvas
(Olvera-Limas y Ordofiez-Alcald, 1988; Rios-Lara et al., 2004, 2007; Kruczynski y
Fletcher, 2012). Los 6rganos reproductores de la langosta Panulirus argus alcanzan
su pleno desarrollo entre los dos y dos afios y medio de edad (Baisre, 2000). Las
langostas por lo general producen un gran numero de huevos, entre 150,000 y
1,950,000 con un promedio de ~600,000 (Ramirez, 1996).

En la peninsula de Yucatan, Panulirus argus desova durante todo el afio,
pero las subpoblaciones muestran un pico de desove durante los meses de
primavera (marzo-junio) y un decremento significativo en la reproduccion durante
los meses de invierno (Gonzalez-Cano, 1991; Ramirez, 1996; Briones-Fourzan et
al., 2008). En aguas de Florida, Panulirus argus suele desovar durante primavera
y verano (abril-septiembre), aunque es posible que existan variaciones (Davis,
1975; Kanciruk y Herrnkind, 1976; Lyons, 1980).

4. Area de estudio

4.1. Localizacién

El Golfo de México es un mar semi-cerrado contenido entre litorales de México,
Estados Unidos y Cuba (entre 18-30°N, 80-98°W). Se comunica con el Mar Caribe
a través del estrecho de Yucatan, y con el Océano Atlantico Noroccidental a través
del estrecho de Florida (Fig. 2).

Tomando en cuenta a los sitios con registros de Panulirus argus en el Golfo
de México, segln las bases de datos de OBIS! (2015) y GBIF? (2015), para el
presente estudio se consideraron 13 subpoblaciones: cinco de México (Quintana
Roo, Yucatan, Veracruz sur, Veracruz centro y Veracruz norte), cinco de Estados

Unidos (Texas, Luisiana, Florida norte, Florida centro y Florida sur), una de Cuba

! Ocean Biogeographic Information System
? Global Biodiversity Information Facility
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(La Habana) y una de territorio britanico de ultramar (Isla Gran Caiméan) (Fig. 2,
Tabla I). Aunque la subpoblacion de Isla Gran Caiman no esté dentro del Golfo de
México, se tomd en cuenta porque quedd dentro del dominio de la simulacion y
porque puede ser una subpoblacidén que aporta una cantidad importante de larvas
a las subpoblaciones del Golfo de México, debido a su proximidad con el mismo.
La Bahia de Campeche y el Banco de Campeche son regiones muy
mencionadas a lo largo del texto. La Bahia de Campeche se refiere a la parte
ocednica al suroeste del Golfo de México, mientras que el Banco de Campeche se
refiere a la regibn sobre la extensa plataforma continental de Yucatdn y

Campeche. Este ultimo posee varias islas y cayos (Fig. 3).

Latitud norte

Veracruz Norte

*
cI:sla Gran Caiman

84° 80°
Longitud oeste

Figura 2. Area de estudio. (b) Sitios de produccién de larvas y (b) sitios de reclutamiento
de larvas, de las 13 subpoblaciones de Panulirus argus que se consideraron para el
presente trabajo. (=) Sitios con registros de Panulirus argus de acuerdo con las bases de
datos de OBIS (2015) y GBIF (2015). Isobata = -100 m.
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Tabla I. Localizacién de los sitios de produccion de larvas y de los sitios de reclutamiento
de larvas, de las 13 subpoblaciones de Panulirus argus que se consideraron en el
presente estudio.

Sitio de produccion de larvas  Sitio de reclutamiento de larvas

Subpoblacion Latitud Longitud Latitud Longitud
norte oeste norte oeste
Isla Gran Caiman 19.4619° 81.3995° 19.3222° 81.2409°
Quintana Roo 21.7540° 86.3410° 21.2177° 86.6566°
Yucatan 23.2548° 89.2885° 22.4010° 89.7120°
Campeche 20.0000° 92.2000° 20.2100° 91.9600°
Veracruz sur 18.8887° 93.8439° 18.3261° 94.0618°
Veracruz centro 19.3500° 95.7500° 19.2160° 96.0330°
Veracruz norte 22.3038° 97.2639° 22.3400° 97.6237°
Texas 27.1293° 96.3704° 27.3354° 97.2701°
Luisiana 27.9000° 92.0450° 29.5585° 92.9899°
Florida norte 29.8789° 86.8568° 30.3791° 86.5796°
Florida centro 26.9667° 84.2913° 27.4703° 82.7907°
Florida sur 24.2500° 81.7700° 24.5380° 81.5300°
La Habana 23.1751° 82.8873° 23.0251° 82.8873°
24° om
]
23° 1 20
o
% 22 | 40
T 21°
o
19 ' -80
18° -100

08° 06° 94° 92° 90° 88° 86°
Longitud oeste

Figura 3. Bahia y Banco de Campeche. El color indica la batimetria de la plataforma
continental segun la base de datos General Bathymetric Chart of the Oceans (GEBCO,
2015) con una resolucion de un arco-minuto.
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4.2. Circulacién superficial

En la circulacion superficial del Golfo de México (Fig. 4), el componente mas
conspicuo es la Corriente del Lazo (CL) y su campo de remolinos asociado. En la
parte este del Golfo de México, la CL desprende remolinos anticiclonicos (anillos)
gue se desplazan hacia el extremo oeste del Golfo de México (Oey et al., 2005;
Schmitz et al., 2005). El tiempo entre la separacién de un anillo y otro varia de
forma irregular entre tres y 21 meses (9.5 meses en promedio) (Sturges y Leben,
2000). La CL y el campo de remolinos asociado, afectan a casi todos los aspectos
de la circulacion en el Golfo de México (Oey et al., 2005; Schmitz et al., 2005).

La CL entra al Golfo de México a través del estrecho de Yucatan y gira de
manera anticiclénica hacia el este para salir del Golfo de México a través del
estrecho de Florida. Cuando la CL presenta la maxima intrusion hacia el norte
(~27.5°N), un anillo (con 200-400 km de diametro) se separa de ella, en un
proceso que puede durar de dias a semanas. Después del desprendimiento del
anillo, la CL se retrae hacia el sur (~25°N) (Vucovich, 1988; Oey et al., 2005).

Varios procesos parecen determinar el desprendimiento de los anillos; entre
ellos, se ha mencionado la penetracion de la CL hacia el noroeste del Golfo de
México (Oey et al., 2005; Schmitz et al., 2005), procesos de transporte en el
estrecho de Yucatan (Maul, 1977, 1978), y la presencia de remolinos ciclénicos
sobre varias regiones de la CL (Zavala-Hidalgo et al., 2002, 2003a). Un
mecanismo generalizado de desprendimiento sugiere que un par de remolinos
ciclénicos, uno a cada lado de la CL, la constriien hasta provocar un
ahorcamiento que lleva a la separacion del anillo (Schmitz et al., 2005).
Posteriormente, los remolinos ciclonicos pueden viajar hacia el norte del Golfo de
México y después hacia el oeste (Zavala-Hidalgo et al., 2003a). Por otro lado, se
ha mostrado que remolinos ciclénicos en el extremo norte de la CL pueden evitar
gue ésta penetre hacia el norte y asi retrasar el desprendimiento de anillos
(Zavala-Hidalgo et al., 2006b). De manera similar a como ocurre con la CL, se ha

visto que remolinos ciclonicos pueden estar asociados a los anillos y provocar que
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éstos se rompan en remolinos anticiclénicos mas pequefios (Biggs et al., 1996).
Después del desprendimiento de un gran anillo, éstos se mueven hacia el extremo
oeste del Golfo de México (Hamilton et al., 1999).

La circulacion en la Bahia de Campeche, se caracteriza por la presencia de
un giro ciclénico cuasi-permanente, centrado mas o menos en 19.8°N, 95.3°W y
cuya circulacion se extiende hasta los -1000 m de profundidad. En la parte oeste
de la Bahia de Campeche, las corrientes del giro suelen ser mas intensas (hasta
0.34 m/s) que en la parte este (< 0.15 m/s) (Pérez-Brunius et al., 2013). Aunque la
variacion estacional del giro ciclénico aun no esta bien comprendida, parece que
éste disminuye su intensidad durante verano y que se intensifica durante invierno
(Vazquez de la Cerda et al., 2005; Pérez-Brunius et al., 2013).

En cuanto a la circulacién costera del norte del Golfo de México, boyas a la
deriva indican poca conexion, sobre todo de oeste a este, entre las plataformas del
noroeste (Texas-Luisiana) y las del noreste (Alabama-Florida), excepto durante
fuertes pulsos de viento (Ohlmann y Niiler, 2001, 2005). Al este de los ~89.5°W,
sobre la plataforma oeste de Florida, la circulacibn media de largo plazo se
caracteriza por un flujo hacia el sur, el cual es forzado por el viento, los flujos de
calor sobre la plataforma y la circulacién de la CL (Hetland et al., 1999; Weisberg
et al., 2009). En cuanto a las variaciones estacionales, la climatologia mensual
media indica que durante otofio-primavera (octubre-abril) las corrientes sobre la
plataforma oeste de Florida son mas intensas (0.02 - 0.12 m/s) y tienden a dirigirse
hacia el sureste, mientras que durante verano (mayo-septiembre) las corrientes
son menos intensas (0 - 0.06 m/s) y tienden a dirigirse hacia el noroeste (Liu y
Weisberg, 2012).

Para la circulacion costera en el oeste del Golfo de México, al oeste de los
~89.5°W, se han identificado tres regiones: la plataforma de Texas-Louisiana
(LATEX), la plataforma de Tamaulipas-Veracruz (TAVE), y el Banco de Campeche
(Zavala-Hidalgo et al., 2003b; Morey et al.,, 2005). En la plataforma interna de
LATEX el flujo dominante es hacia el oeste, excepto durante junio y agosto cuando

éste se revierte (Li et al., 1997). En la parte mas externa esta misma plataforma el

18



flujo principal es hacia el norte (Nowlin et al., 1998). Para el caso de la plataforma
de TAVE se describe una corriente media mensual que invierte su direccién: de
mayo a agosto se dirige hacia el norte, mientras que de finales de septiembre a
marzo se dirige hacia el sur. La circulacibon media mensual en el Banco de
Campeche es hacia el sureste durante todo el afio (Zavala-Hidalgo et al., 2003b;
Morey et al., 2005; Dubranna et al., 2011).

Durante mayo-agosto, la corriente que se dirige hacia el norte sobre la
plataforma de TAVE alcanza la parte sur de la plataforma de LATEX, en donde se
encuentra con un flujo costero hacia el sur, generando una zona de convergencia.
De forma similar, la corriente sobre TAVE que se dirige hacia el sureste desde
finales de septiembre a marzo, alcanza el extremo suroeste del Banco de
Campeche, en donde encuentra un flujo costero en direccion opuesta, generando
otra zona de convergencia. Estas regiones de convergencia estan asociadas a
flujo perpendicular a la plataforma continental, el cual produce transporte
estacional que se aleja de la costa (Zavala-Hidalgo et al., 2003b; Morey et al.,
2005; Martinez-L6pez y Zavala-Hidalgo, 2009).

Sobre la plataforma continental al este del Banco de Campeche, hay una
zona importante de surgencia, la cual persiste durante todo el afio, pero se
intensifica durante primavera y verano. Su existencia se debe al régimen de viento
que la favorece y a la interaccion de la corriente de Yucatan con la topografia de
fondo. El ascenso de agua desde las capas sub-superficiales hacia la capa
eufotica trae consigo particulas suspendidas o nutrientes que incrementan la
productividad bioldgica en la regién (Merino, 1997; Zavala-Hidalgo et al., 2006a;
Mateos-Jasso, 2009).
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Figura 4. Principales corrientes de superficie en el Golfo de México. Isobata = -100 m.
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T TCirculacion de junio-agosto

Li et al., 1997

T TCirculacién de septiembre-marzo
Circulacién de mayo-agosto

Zavala-Hidalgo et al., 2003b

T TCirculacién de octubre-abril
T TCirculacion de mayo-septiembre

Liu y Weisberg, 2012

5. Métodos

5.1. Simulacién hidrodinamica

Se emplearon 5 afios (2006-2010) de la simulacién hidrodinAmica HYCOM +
NCODA Gulf of Mexico 1/25° Analysis (GOMI0.04/expt_20.1), los cuales se

20



descargaron de manera gratuita a traves de Internet

(https://hycom.org/data/goml0pt04/expt-20ptl). La simulacién tiene una resolucion

zonal (direccidon este-oeste) de 1/25°, una resolucién meridional (direccion norte-
sur) de 1/25° por el coseno de la latitud (~3.7 km), y posee 20 capas en la vertical.

La simulacion GOMI0.04/expt_20.1 se generd con el Modelo Oceéanico de
Coordenadas Hibridas (HYCOM, por sus siglas en inglés), el cual maneja
coordenadas isopicnas en el océano abierto estratificado, coordenadas sigma en
regiones costeras someras y coordenadas zeta cerca de la superficie (en la capa
de mezcla). Este enfoque de coordenadas verticales generalizadas es dindmico en
tiempo y espacio, mediante la ecuacion de continuidad por capas, la cual permite
una transicidon dinamica entre los tipos de coordenadas (Bleck, 2002). La
batimetria del dominio de la simulacion se construyé a partir de la base de datos
topograficos General Bathymetric Chart of the Oceans (GEBCO, 2015) con una
resolucion de 30 arco-segundos. Como condiciones iniciales y de frontera lateral
abierta se utilizaron datos climatolégicos mensuales de temperatura, salinidad y
velocidad proporcionados por el modelo HYCOM del Atlantico a 1/12°
(https://hycom.org/), el cual se forzé con datos del Navy Operational Global
Atmospheric Prediction System (NOGAPS) (Rosmond, 1992; Rosmond et al.,
2002). Para los forzamientos de superficie se usaron las salidas del modelo

ambiental Navy Global Environmental Model (NAVGEM), el cual proporciona datos
de temperatura del aire, humedad, precipitacién, radiacion de onda corta y larga,
presién a nivel del mar, velocidad del viento, entre otros (Hogan et al., 2014).

La simulacion GOMIO0.04/expt_20.1 también cuenta con asimilacion de
datos (proceso para obtener una mejor estimacién del sistema real, mediante la
incorporacion de datos observacionales a los resultados del modelo) (Robinson y
Lermusiaux, 2002) realizada con el sistema Navy Coupled Ocean Data
Assimilation (NCODA) (Cummings, 2005). Cabe resaltar que esta simulacion ya se
ha utilizado para modelar el transporte larvario y la conectividad (Kough et al.,
2013, 2014; Sanvicente-Aforve et al., 2014) asi como derrames de petroleo en el
Golfo de México (Paris et al., 2012).
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Con el fin de ilustrar a los campos de velocidad de la simulacion
hidrodindmica, se gener6 una climatologia (promedio vectorial de las velocidades)
mensual del periodo 2006-2010. Después, las velocidades climatologicas de 0 y
-100 m (profundidad méxima a la que llegaron las larvas virtuales de Panulirus
argus) se representaron en mapas mediante flechas curvas. En los mapas con las
velocidades a -100 m se incluyeron las velocidades cercanas al fondo cuando la
profundidad es menor de -100 m. Para resaltar la diferencia de velocidades entre
las dos capas de profundidad, se rest6 la magnitud de las velocidades a 0 m menos
la magnitud de las velocidades a -100 m (incluidas las velocidades cercanas al
fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Las diferencias obtenidas

también se representaron en mapas.
5.2. Modelo Lagrangiano

Para simular el transporte larvario, el modelo Lagrangiano que desarroll6 Jorge
Zavala Hidalgo, y que se utilizé6 para modelar la conectividad entre arrecifes al sur
del Golfo de Meéxico (Sanvicente-Afiorve et al.,, 2014), fue adaptado para
considerar movimientos en tres dimensiones, velocidades de nado vertical y
funciones de mortalidad. El modelo Lagrangiano esta programado en MATLAB,
opera A olf if n e 0 datasoanchivados de velocidad oceanica, en este caso
provenientes de la simulacion GOMI0.04/expt_20.1, y como método de integracion
utiliza un esquema Runge-Kutta de 2° orden.

En este estudio se utiliz6 un paso de tiempo ( gte) 900 s (15 min) y la
ejecucion del modelo se hizo en el servidor Chalchiuhtlicue del grupo Interacciéon

Océano-Atmosfera del Centro de Ciencias de la Atmoésfera de la UNAM.

5.2.1. Liberacion de larvas virtuales

En cada uno de los 13 sitios de produccion de larvas (Fig. 2, Tabla 1) se liberaron,
a -90 m de profundidad, 100 larvas virtuales al dia. Debido a la falta de

informacion bioldgica la produccion de larvas se asumié la misma en todas las
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subpoblaciones. La liberaciéon de larvas virtuales ocurri6 durante 90 dias de
primavera, del 21 de marzo al 18 de junio de los afios 2006-2010 (Tabla II) ya que
este periodo parece constituir la principal temporada de reproduccion de Panulirus
argus en el Golfo de México (Davis, 1975; Kanciruk y Herrnkind, 1976; Lyons,
1980; Gonzalez-Cano, 1991; Ramirez, 1996; Briones-Fourzan et al., 2008).

Cada larva permanecié a la deriva por un maximo de 196 dias y se
consideré que se pueden reclutar cuando tienen entre 152 y 196 dias de edad
(periodo de competencia). Asi, las larvas emitidas el 21 de marzo se reclutan del
20 de agosto al 3 de octubre, mientras que las larvas emitidas el 18 de junio se
reclutan del 17 de noviembre al 31 de diciembre. En consecuencia, el periodo total
de reclutamiento de larvas virtuales fue de 134 dias, del 20 de agosto al 31 de
diciembre de cada afio (Tabla II).

Si las larvas dentro del periodo de competencia se encontraron a 20 km o
menos de un posible sitio de reclutamiento (en la Fig. 2 y Tabla | se especifica la
posicion de los sitios de reclutamiento), éstas se consideraron reclutadas. Cada
vez que una larva virtual se contabilizé en un sitio de reclutamiento, ésta se dej6
en el dominio con la posibilidad de ser contabilizada en otro sitio. Con esta
estrategia se trata de compensar el reducido nimero de larvas virtuales con
respecto a la produccion real de larvas y se intenta evaluar el potencial de la

hidrodindmica para transportar larvas entre subpoblaciones.

Tabla Il. Dia inicial y dia final del periodo de produccién de larvas virtuales y del periodo
de reclutamiento, considerados para el modelo del presente estudio.

Produccién de larvas virtuales Periodo de reclutamiento
Dia inicial Dia final Dia inicial Dia final
21 de marzo 18 de junio 20 de agosto 31 de diciembre

5.2.2. Método de integracion

Las particulas (larvas virtuales) en el modelo Lagrangiano fueron integradas con el
campo de velocidad tridimensional de las simulaciones GOMI0.04/expt_20.1. De

este campo de velocidad se utilizaron dos componentes: la velocidad u en la
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direccién zonal (este-oeste) y la velocidad v en la direccion meridional (norte-sur).
Para la componente w de la velocidad (direccion vertical) s6lo se considero a la
velocidad de nado vertical de la larva, esto con el fin de ahorrar tiempo de
computo y tiempo de descarga de las simulaciones hidrodinamicas.

Al considerar a la velocidad de nado vertical como el Unico componente de
la velocidad w, se asume que la velocidad hidrodindmica vertical es mucho menor
con respecto a la velocidad de nado vertical. Esto resulta adecuado ya que en el
99.8% de los casos las velocidades verticales de la simulacion hidrodindmica
tienen una magnitud menor a 0.001 m/s, lo cual es mas o0 menos un cuarto de la
magnitud de las velocidades de nado vertical (0.0037 - 0.0055 m/s) que
documentan Rimmer y Phillips (1979) para el caso de las larvas de Panulirus
cygnus. North et al. (2008) también consideraron a la velocidad de nado vertical
como el unico componente de la velocidad w, para simular la dispersion de larvas
de ostras del género Crassostrea.

En esencia, la distancia recorrida por una particula en cada una de las tres
direcciones se calcula al multiplicar la velocidad local por el paso de tiempo
( opt = . Padalestas adveccion se utilizé el método Runge-Kutta de 2° orden,
aplicado en tiempo y espacio. Un paso Runge-Kutta de 2° orden utiliza dos
velocidades locales diferentes: una en la posicion inicial y otra en una posicién
intermedia. Con estas velocidades se calcula la posicion final. A continuacion se

describe el algoritmo empleado por el método Runge-Kutta de 2° orden:

1) Obtener las velocidades (u, v, w) en la posicion inicial de la larva.

2) Calcular una posicion intermedia con las velocidades de la posicién
inicialymedi o paso de tiempo (ot/ 2).

3) Obtener las velocidades (u, v, w) en la posicion intermedia.

4) Calcular la posicion final con las velocidades de la posicion intermedia,

en la posicién inicialde lalarva,yun paso de ti empo

Dadoque el pt flu/ed dhe) ,90s0e sre(qui ri eron

trayectoria recorrida durante 24 h de viaje, es decir, para obtener la posicion de la
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larva tras un dia de viaje, el algoritmo del método Runge-Kutta de 2° orden se tuvo
que repetir 96 veces. Asi, para calcular la trayectoria de una larva virtual que vivié
196 dias, el algoritmo del método Runge-Kutta de 2° se repitio 18,816 veces. El
modelo Lagrangiano tardé 28 dias para generar las trayectorias de todas las

larvas virtuales.

5.2.3. Métodos de interpolacién

Para obtener las velocidades hidrodindmicas en la posicion (interpolacion
espacial) de la particula (larva virtual) se utiliz6 una interpolacion trilineal (Fig. 5).
Para ésta se requiere que los 8 puntos vecinos a la posicion de la particula
cuenten con datos de velocidad.

Dado que la resolucion temporal de las simulaciones GOMI0.04/expt_20.1
es diaria, para interpolar las velocidades hidrodinAmicas en el tiempo

(interpolacion temporal) se utilizé una interpolacion lineal simple.

.
/

Figura 5. Esquema de interpolacion trilineal para estimar la velocidad de una particula.
b Velocidades proporcionadas por la simulacion hidrodindmica. b Velocidades
interpoladas linealmente entre los nodos negros. b Velocidades interpoladas linealmente
entre los nodos azules. Las velocidades interpoladas a la posicién de la particula b se
obtienen al interpolar linealmente las velocidades entre los nodos verdes.

5.2.4. Modulo de difusion turbulenta

Para simular a la difusion turbulenta horizontal, se aplic6 un esquema de camino
al eatori o o d¢adaa3gd o i 2w @lsidesaipdo a un coeficiente de
difusién turbulenta horizontal (Dy) de 170 m?/s. Este esquema permitié generar

trayectorias suavizadas, movimientos menores al tamafo de las celdas de malla, y

25



es equivalente al que utilizaron Kough et al. (2013) para simular el transporte de
larvas de Panulirus argus en el Mar Caribe. Para mas detalles sobre la formulacion
del esqguema fArandom wal ko consultar a Majd
(2001), Fabbroni (2009) y Lynch et al. (2015).
Asi, las posiciones en términos de latitud y longitud, con el efecto de la

difusion turbulenta, se calcularon de la siguiente manera (Ec. 1):

Desplazamiento por adveccion (en metros)
u

GEE aéE O0woD COOwOZp WAL 2°YZHE [ DedEd Q0 6 Q

a
Convierte el desplazamiento en metros
a desplazamiento en grados lon / lat

u

A0 MO0 VLwod cO owodzp YA 2°Y

a Ec. 1.
Desplazamiento por difusion turbulenta (en metros)

Donde:
lon™* / lat™** = Longitud / latitud siguiente (al tiempo n+1).
lon" / lat" = Longitud / latitud actual (al tiempo n).
u/v=velocidades en m/s.
pt = Paso de tiempo Lagrangiano (900 s
Q = Numero aleatorio de distribucion gaussiana (media = 0, DE = 1).
Dy = Coeficiente de difusién turbulenta horizontal (170 m?/s).
R = Radio medio de la Tierra (6,371,000 m).

5.2.5. Médulo de mortalidad

La mortalidad es un parametro importante que puede cambiar las distancias de
dispersion de un organismo y con ello influenciar a la estructura de la
metapoblacién (Paris et al., 2007). Las tasas de mortalidad no son constantes a lo

largo de la vida de las larvas; como resultado, la duracion de la larva pelagica es
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muy cambiante. En el modelo Lagrangiano se incluy6é una funcion de mortalidad
con un decaimiento exponencial (Ec. 2):

YO YzQ 8°
Ec. 2
Donde:

t = tiempo expresado en dias.
S(t) = Nimero de larvas virtuales que sobreviven al dia t.

So = Numero de larvas virtuales al tiempo inicial (1300).

En la funcion de mortalidad (Ec. 2) el numero de larvas al tiempo inicial es
de 1300 ya que por dia se liberaban 100 larvas virtuales en cada una de las 13
subpoblaciones. Asi, la funcién de mortalidad se aplicé a la produccién de larvas
de cada uno de los 90 dias de liberacion.Las | arvas vi rt udalaes se
dia y se seleccionaba de manera aleatoriaalasque @A mor 2 ano.

Aungue no se conocen tasas de mortalidad de Panulirus argus, la
formulacién de mortalidad (Ec. 2) es acorde con estimaciones de mortalidad para
peces (Houde, 1989). Asimismo, ésta funcidén provoca que el 86% de todas las
larvas producidas mueran antes de alcanzar la edad de 196 dias. Al tener en
cuenta a la pérdida de larvas debida a la funcion de mortalidad y a las larvas que
se perdieron porque se salieron del dominio, s6lo el 7% de todas las larvas
producidas permanecieron dentro del dominio hasta alcanzar la edad de 196 dias, lo
cual concuerda con lo documentado para la especie de langosta Panulirus cygnus
(Feng et al.,, 2011). Kough et al. (2013) emplearon una funcion de mortalidad

similar para simular el transporte de larvas de Panulirus argus en el Mar Caribe.

5.2.6. Mbédulo de nado vertical

El mdédulo de nado vertical se configuré para reproducir el siguiente
esquema de migraciones ontogenéticas (Fig. 6): las larvas liberadas cerca del
borde de la plataforma continental (Kruczynski y Fletcher, 2012), a -90 m de

profundidad, nadan hacia la superficie (Butler et al., 2011). Tras cumplir 10 dias de
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edad, éstas inician movimientos de descenso gradual que las llevan a una
profundidad maxima de -100 m (Rimmer y Phillips, 1979; Butler et al., 2011);
cuando inicia el periodo de competencia, a los 152 dias de edad (Goldstein et al.,

2008; Butler et al., 2011), las larvas nadan hacia la superficie en busca de un

hébitat somero para reclutarse (Booth y Phillips, 1994; Jeffs et al., 2005). Con una
velocidad de nado vertical de 0.0037 i 0.0055 m/s (Rimmer y Phillips, 1979) las

larvas virtuales a -100 m pueden ascender hasta los -5 m en un tiempode 771 5 h.

Intervalos de edad larval (dias)

(110, 120]

(120, 130]

(130, 140]
(140, 152]
(152, 196]

(15, 21)

(75, 82)

E | (22, 28)
2 | (29, 35)
T
-§ (36, 42)
2 | (43,50)
o
F (51, 58)
- (59, 66)
E (67, 74)
(O]
=

(83, 90)

(91, 99)

100

0.0037 m/s

0.0045 m/s

0.0055 m/s

Figura 6. Esquema de nado vertical utilizado por las larvas virtuales. Las profundidades y
velocidades de nado vertical (parte inferior) en funcion de la edad larval, se seleccionaron
al tener en cuenta los estudios de Rimmer y Phillips (1979) y de Butler et al. (2011). Se
utiliza la notacion de intervalos abiertos () y cerrados [ ].
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5.3. Conectividad

Aunque la migracion de adultos puede producir conectividad (Rios-Lara et al.,
2013), la dispersion de larvas es por mucho, la principal causa de ésta (Cowen y
Spounagle, 2009). Por tal motivo, el presente trabajo se enfoco en estudiar a la
conectividad debida al intercambio de larvas. Asi, la conectividad se expres6 como
el porcentaje de larvas liberadas de una subpoblacion (fuente) que llegé a una
subpoblacién destino (sumidero), durante el periodo de competencia de las larvas
(Xue et al.,, 2008). Los valores de conectividad se incluyeron en matrices
cuadradas de conectividad, una para cada uno de los cinco afios de 2006-2010
(no mostradas), sin embargo, para condensar los resultados, nada mas se
presenta una matriz de conectividad media anual +DE, la cual se construyé al
promediar los datos de las matrices de conectividad de cada afio. Las filas de las
matrices corresponden a las subpoblaciones fuente y las columnas a las
subpoblaciones sumidero.

Para facilitar la visualizacion de una posible relacion entre la conectividad y
la posicion geogréfica de las subpoblaciones, los valores de la matriz de
conectividad media se representaron en mapas, mediante lineas que indican los
sitios a los que se exportaron larvas y los sitios desde donde se importaron larvas.
Se construyé un mapa por cada subpoblacién.

Con el fin de evidenciar las variaciones mensuales en la conectividad, se
construyeron matrices cuadradas de conectividad mensual (no mostradas), al
considerar el reclutamiento desde el dia primero al dia dltimo de cada mes; esto
se hizo para los cinco afios considerados (2006-2010). Después se promediaron
los eneros, febreros, marzos, etc., para obtener matrices de conectividad media
mensual +DE (no mostradas). Para simplificar los resultados, sélo se presentan
graficos de tiempo, expresado en meses, contra la conectividad media mensual
entre pares de subpoblaciones seleccionados a conveniencia. Dichos graficos se

construyeron con los valores de las matrices de conectividad media mensual =DE.
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5.4. Auto-reclutamiento

Los valores en la diagonal de la matriz de conectividad media anual corresponden
a una estimacion del auto-reclutamiento para cada subpoblacion. Dichos valores
se representaron en un mapa para facilitar la visualizacion de una posible relacién
entre el auto-reclutamiento y la posicion geogréafica de cada subpoblacion.

Con el fin de evidenciar las variaciones mensuales en el auto-reclutamiento,
se presentan gréficos de tiempo, expresado en meses, contra el porcentaje de
auto-reclutamiento para cada poblacion. Dichos gréficos se construyeron con los

valores en la diagonal de las matrices de conectividad media mensual £DE.

5.5. Fuentes y sumideros

Para determinar si las subpoblaciones funcionaron mas como exportadoras
(fuentes) o como importadoras (sumideros) de larvas, con los datos de la matriz de
conectividad media anual, pero sin incluir a los valores de auto-reclutamiento, se
rest6 el porcentaje total de las larvas importadas por cada subpoblacién
(sumatoria de las celdas de cada columna), al porcentaje total de las larvas
exportadas por cada subpoblacién (sumatoria de las celdas de cada fila). La
subpoblacién se identific6 como fuente cuando el porcentaje de larvas exportadas
super6 al de larvas importadas (diferencia positiva), y como sumidero cuando el
porcentaje de larvas importadas superdé al de larvas exportadas (diferencia
negativa). Los valores de las diferencias se representaron en un mapa para
facilitar la visualizacion de la relacién entre la posicion geografica de cada

subpoblacién y su papel como fuente o sumidero.

5.6. Nucleo de dispersion

A la distribucion espacial de las probabilidades de reclutamiento de los propagulos
se le conoce como nucleo de dispersion (Aiken et al., 2007; Robledo-Arnuncio y
Garcia, 2007; Chiswell, 2012). La informacién proporcionada por los nudcleos de

dispersién es muy importante para disefiar areas marinas protegidas (Siegel et al.,
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2003) y puede dar indicios sobre cuéles son los factores mas importantes que
determinan a la conectividad (Edwards, 2006).

El ndcleo de dispersion se representd mediante un gréafico de barras, con la
distancia de la fuente (km) en el eje de las abscisas, y la probabilidad de
reclutamiento promedio +DE en el eje de las ordenadas. Las distancias entre los
sitios de produccion de larvas y los sitios de reclutamiento se calcularon en linea
recta, considerando la esfericidad de la Tierra, y se expresaron en una matriz
cuadrada (Tabla Ill, Fig. 7). Con base en las distancias calculadas, el intervalo de
distancias del eje de las abscisas, fue de 0 a 1840 km (méxima separacién entre
subpoblaciones) y se dividié en 23 clases: la primera de 0 a 80 km, la segunda de
mas de 80 a 160 km, la tercera de mas de 160 a 240 km y asi hasta llegar a la
clase 23 de mas de 1760 a 1840 km. La probabilidad de reclutamiento de larvas
se obtuvo al dividir entre 100, a los porcentajes en las matrices de conectividad de
cada afio (2006-2010). En el ndcleo de dispersion se grafic6 el valor de
probabilidad de reclutamiento promedio +tDE que corresponde a cada clase; la
manera en que se calcularon estos valores se explica a continuacion, tomando

como ejemplo a la primera y segunda clase:

1 A la primera clase del grafico de barras le corresponden los datos de auto-
reclutamiento de Isla Gran Caiman, Quintana Roo, Campeche, Veracruz
sur, Veracruz centro, Veracruz norte, Florida norte, Florida sur y La Habana,
ya gue en estos casos la distancia entre el sitio de produccién de larvas y el
sitio de reclutamiento esta entre 0 y 80 km. Entonces, la probabilidad de
reclutamiento promedio +DE para la primera clase se calculé con 45 datos,
al tener cinco matrices de conectividad anual y nueve casos en los que la
separacion entre el sitio de produccién de larvas y el sitio de reclutamiento
esta entre 0 y 80 km.

1 A la segunda clase del grafico de barras le corresponden los datos de auto-
reclutamiento de Yucatan, Texas y Florida centro, ya que sélo en estos

casos la distancia entre el sitio de produccion de larvas y el sitio de
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reclutamiento estd entre 80 y 160 km. Entonces, la probabilidad de
reclutamiento promedio +DE para la segunda clase se calculé con 15 datos,
al tener cinco matrices de conectividad anual y tres casos en los que la
separacion entre el sitio de produccién de larvas y el sitio de reclutamiento

esta entre 80 y 160 km.

De la misma manera se calcul6 la probabilidad de reclutamiento promedio
+DE que corresponde a cada clase. A la tercera clase le correspondieron los datos
de auto-reclutamiento de la subpoblacion de Luisiana y también datos de
conectividad entre pares de subpoblaciones. De la cuarta clase a la vigésimo
primera, sélo se utilizaron datos de conectividad entre pares de subpoblaciones. A
la clase vigésimo segunda y vigésimo tercera les correspondié una probabilidad de
reclutamiento igual a cero, ya que no hubo intercambio de larvas entre las
subpoblaciones que conforman estas dos Ultimas clases (clase 22 = Isla Gran

Cai m8n Z Veracruz norte; clase 23 = Isla Gr
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Tabla lll. Distancias, en kilometros, entre los sitios de liberacion de larvas y los sitios de
reclutamiento. Nétese que las distancias no son cero en la diagonal debido a que los sitios
de liberacién y de reclutamiento no son los mismos.

IGC = Isla Gran Caiman; QRO = Quintana Roo; YUC = Yucatdn; CAM = Campeche;
VES = Veracruz sur; VEC = Veracruz centro; VEN = Veracruz norte; TEX = Texas;
LUI = Luisiana; FLN = Florida norte; FLC = Florida centro; FLS = Florida sur;
LHA = La Habana.

Sumideros

IGC QRO YUC CAM VES VEC VEN TEX LUl FLN FLC FLS LHA
IGC | 23 | 582 924 1109 1339 1537 1716 1840 1623 1323 903 565 426
QRO 597 | 68 | 355 609 893 1049 1166 1268 1095 960 731 582 383
YUC 942 353 |105| 437 740 832 861 923 793 837 804 802 656
CAM 1151 593 372 | 34 | 270 411 620 966 1067 1286 1268 1209 1021
VES 1326 795 581 246 | 67 | 233 550 1003 1191 1474 1479 1419 1228
VEC 1524 972 714 408 211 | 33 | 386 902 1170 1536 1601 1577 1396
VEN 1699 1103 778 598 555 367 | 37 | 560 914 1393 1569 1625 1478
TEX 1773 1185 854 892 1008 882 548 | 92 | 428 1021 1343 1514 1433
LUI 1457 922 656 856 1086 1049 836 519 | 206 | 599 913 1114 1068
FLN 1305 964 880 1193 1479 1506 1363 1056 594 | 62 | 479 794 859
FLC 906 684 747 1085 1389 1478 1443 1286 900 441 | 159 | 387 461
FLS 551 605 837 1142 1434 1577 1634 1590 1260 832 373 | 40 | 178

Fuentes

LHA 462 445 706 995 1282 1433 1515 1519 1232 882 478 205 | 17
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Sumideros
IGC QRO YUC CAM VES VEC VEN TEX LUl FLN FLC FLS LHA
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Figura 7. Distancia entre los sitios de liberacion de larvas y los sitios de reclutamiento.
IGC = Isla Gran Caiman; QRO = Quintana Roo; YUC = Yucatdn; CAM = Campeche;
VES = Veracruz sur; VEC = Veracruz centro; VEN = Veracruz norte; TEX = Texas;
LUl = Luisiana; FLN = Florida norte; FLC = Florida centro; FLS = Florida sur;
LHA = La Habana.

5.7. Tiempos minimos de arribo

Se construyé una matriz cuadrada que indica los tiempos minimos, expresados en
dias, que requirieron las larvas simuladas para llegar desde un sitio de produccién

de larvas (fuente = fila) hasta un sitio de reclutamiento (sumidero = columna). Para

34



obtener los tiempos minimos de arribo se consideraron a las trayectorias de las
larvas simuladas durante 196 dias, sin aplicar la funcion de mortalidad. Los
tiempos minimos de auto-reclutamiento no tienen que ser cero en cada caso ya
que el sitio de liberacion de larvas y el sitio de reclutamiento no fueron los mismos
para cada subpoblacién. La matriz de tiempos minimos no muestra datos para
ciertos pares de subpoblaciones ya que en dichos casos no hubo larvas que

llegaran del sitio de produccion de larvas al sitio de reclutamiento.
5.8. Rutas de transporte larvario

Para evidenciar las principales rutas de transporte larvario, se construyeron mapas
qgue indican las regiones mas transitadas por las larvas virtuales durante cada
mes. Para construirlos, el dominio se dividié en una cuadricula con celdas de 0.12°
(~12 km) por lado y se consideré una profundidad desde la superficie hasta los
-100 m (maxima profundidad a la que llegan las larvas virtuales). Posteriormente,
utilizando a las trayectorias de todas las larvas liberadas, se sumé el niumero de
posiciones diarias que cayeron en cada celda, del dia primero al dia dltimo de los
cinco eneros, cinco febreros, etc. El valor maximo obtenido fue considerado el
100% y con base en él, los valores de las demas celdas también se expresaron en
porcentaje. En este caso el valor maximo fue de 24,523 posiciones (100%), y
correspondid a una celda situada en el oeste del Banco de Campeche (21°N,
91.7°W), durante el mes de junio.

Para evidenciar a las rutas mas transitadas por las larvas virtuales listas
para reclutarse, se siguié el mismo procedimiento descrito en el parrafo anterior,
pero esta vez solo se consideraron a las trayectorias generadas por las larvas
cuando tenian entre 152 y 196 dias de edad (periodo de competencia). En este
caso el 100% correspondié a 722 posiciones.

A manera de ejemplo, se generaron mapas con las trayectorias recorridas
por las larvas virtuales liberadas el 4 de mayo de 2008, estos mapas permiten

visualizar la relacidon de la hidrodinamica con las rutas de transporte larvario.
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6. Resultados

6.1. Simulacién hidrodindmica

Las velocidades climatologicas (2006-2010) de la simulacion hidrodindmica a 0 m
(Fig. 8) reproducen la Corriente del Lazo, la cual alcanza su maxima intrusiéon
hacia el norte (~27.5°N) en mayo, y se repliega mas hacia el sur (~25.5°N) en
octubre. Asimismo se observan anillos anticiclénicos con un diametro de ~350 km,
los cuales se desprenden de la Corriente del Lazo y luego se desplazan hacia el
oeste del Golfo de México. Por ejemplo, en octubre un anillo anticiclénico se
centra en ~26°N, 89.5°W y en enero en 24.5°N, 92.5°W. La simulacién
hidrodindmica también reproduce al giro ciclénico de la Bahia de Campeche, el
cual se centra en ~20°N, 95°W. EI giro delimita hacia el sur, este y oeste con el
borde de la plataforma continental, y hacia el norte se extiende hasta los ~22°N.
Dicho giro se presentd durante todo el afio, con un debilitamiento importante
durante el mes de diciembre, sobre todo en su flanco derecho. En cuanto a la
circulacion sobre la plataforma oeste de Florida, durante diciembre-febrero las
velocidades son paralelas al litoral, con direccion hacia el sureste. Durante marzo-
abril las velocidades se dirigen hacia el este, y en mayo el flujo predomina hacia el
norte. En junio-agosto las corrientes vuelven a dirigirse hacia el litoral, y durante
septiembre-noviembre éstas van hacia el suroeste alejdndose de la costa. Las
corrientes son mas intensas cuando van hacia el sur, durante los meses de
febrero, octubre y noviembre. Sobre la plataforma de Texas-Luisiana, durante
septiembre-febrero el flujo a los 0 m prepondera hacia el suroeste. En marzo-
agosto las velocidades sobre la plataforma interna viran gradualmente hacia el
norte, pero en la plataforma externa se mantienen hacia el suroeste la mayor parte
del tiempo. Las corrientes se mostraron mas intensas durante mayo-octubre,
sobre la plataforma continental externa. En la zona neritica de Tamaulipas-
Veracruz, las velocidades mostraron un patron estacional bien definido: éstas se

dirigen hacia el sureste durante septiembre-febrero, y hacia el noroeste durante
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marzo-agosto. La maxima intensidad de las corrientes se alcanz6 durante mayo-
julio cuando el flujo va hacia el noroeste. En la region del Banco de Campeche, las
corrientes de la plataforma interna van hacia el oeste siguiendo la linea de costa.
Por su parte, las corrientes de la plataforma externa estdn mas influenciadas por la
circulacién de la regién oceéanica. Por ejemplo, en la plataforma externa del oeste
del Banco de Campeche, las corrientes se dirigen hacia el norte siguiendo la
circulacion del giro ciclonico de la Bahia de Campeche.

En la regién oceanica la direccién de las velocidades a -100 m fue muy
similar a la direccion de las velocidades a 0 m. En contraste, en algunas regiones
neriticas la direccion de las corrientes del fondo fue muy diferente a la direccién de
las corrientes de superficie (Fig. 8): en la zona neritica de Florida oeste, durante
marzo-mayo las velocidades del fondo se alejan del litoral al dirigirse hacia el
oeste, mientras que en la superficie van en sentido contrario. Durante junio-
agosto, las velocidades del fondo son en esencia paralelas al litoral con direccién
hacia el sureste, mientras que en la superficie se acercan al litoral al dirigirse hacia
el este. En septiembre-noviembre las corrientes del fondo son paralelas a la linea
de costa y se dirigen hacia el sureste, mientras que en la superficie tienden a
alejarse de la linea de costa al dirigirse hacia el suroeste. En la zona neritica de
Texas-Luisiana, las velocidades del fondo, a diferencia de las de superficie,
reflejan una circulacioén ciclénica bien definida durante marzo-abril y septiembre-
diciembre. Durante enero-febrero el flujo es hacia el oeste en la mayor parte de la
plataforma, y hacia el este durante mayo-agosto.

La rapidez de las corrientes (Fig. 8) fue mas débil en la region neritica
(07 0.2 m/s) que en la region oceanica (0 i 1.8 m/s). Las velocidades mayores
(17 1.8 m/s) correspondieron a la Corriente del Lazo en las zonas del estrecho de
Yucatan y de Florida. Por otra parte, la diferencia en la magnitud de las
velocidades de 0 m con respecto a las de -100 m indica que en general, las
corrientes son mas intensas a los 0 m (0.22 m/s en promedio) que a los -100 m
(0.17 m/s en promedio). Sdlo en el 18% de los casos, las velocidades fueron mas

intensas a los -100 m.
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Figura 8. Velocidades climatoldgicas (2006-2010) de la simulacién hidrodinamica a 0 m (izquierda) y -100 m (centro) de profundidad.
* En los sitios en que la profundidad es menor de -100 m se incluyen las velocidades cercanas al fondo. En los paneles de la
derecha se expresa la diferencia en magnitud, de las velocidades a 0 m menos las de -100 m (incluidas las velocidades cercanas al
fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Isobata = -100 m.
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Figura 8 (continuacién). Velocidades climatoldgicas (2006-2010) de la simulacion hidrodinamica a 0 m (izquierda) y -100 m (centro)
de profundidad. * En los sitios en que la profundidad es menor de -100 m se incluyen las velocidades cercanas al fondo. En los
paneles de la derecha se expresa la diferencia en magnitud, de las velocidades a 0 m menos las de -100 m (incluidas las
velocidades cercanas al fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Isobata = -100 m.
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Figura 8 (continuacién). Velocidades climatoldgicas (2006-2010) de la simulacion hidrodinamica a 0 m (izquierda) y -100 m (centro)
de profundidad. * En los sitios en que la profundidad es menor de -100 m se incluyen las velocidades cercanas al fondo. En los
paneles de la derecha se expresa la diferencia en magnitud, de las velocidades a 0 m menos las de -100 m (incluidas las
velocidades cercanas al fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Isobata = -100 m.
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Figura 8 (continuacién). Velocidades climatoldgicas (2006-2010) de la simulacion hidrodinamica a 0 m (izquierda) y -100 m (centro)
de profundidad. * En los sitios en que la profundidad es menor de -100 m se incluyen las velocidades cercanas al fondo. En los
paneles de la derecha se expresa la diferencia en magnitud, de las velocidades a 0 m menos las de -100 m (incluidas las
velocidades cercanas al fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Isobata = -100 m.
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Figura 8 (continuacién). Velocidades climatoldgicas (2006-2010) de la simulacion hidrodinamica a 0 m (izquierda) y -100 m (centro)
de profundidad. * En los sitios en que la profundidad es menor de -100 m se incluyen las velocidades cercanas al fondo. En los
paneles de la derecha se expresa la diferencia en magnitud, de las velocidades a 0 m menos las de -100 m (incluidas las
velocidades cercanas al fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Isobata = -100 m.
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Figura 8 (continuacién). Velocidades climatoldgicas (2006-2010) de la simulacion hidrodinamica a 0 m (izquierda) y -100 m (centro)
de profundidad. * En los sitios en que la profundidad es menor de -100 m se incluyen las velocidades cercanas al fondo. En los
paneles de la derecha se expresa la diferencia en magnitud, de las velocidades a 0 m menos las de -100 m (incluidas las
velocidades cercanas al fondo cuando la profundidad es menor de -100 m). Isobata = -100 m.
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