UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO

POSGRADO EN CIENCIAS DELMAR Y LIMNOLOGIA

Modelizacion de la conectividad de Acropora palmata (Lamarck,

1816) entre las Areas Marinas Protegidas del Sistema Arrecifal

Mesoamericano

TESIS

gue para optar por el grado de

Maestro en Ciencias

Presenta

Bertrand Didier Ghislain Lequeux

Director de tesis:  Dr. David Alberto Salas de Ledn

Comité Tutoral: Dr. Javier Aldeco Ramirez

Dr. Raul Aguirre Gémez

Dr. Juan Pablo Carricart Ganivet

Dr. Alejandro Granados Barba

Instituto de Ciencias del Mary
Limnologia de la UNAM

Universidad Auténoma Metropolitana -
Xochimilco

Instituto de Geografia de la UNAM

Instituto de Ciencias del Mar y
Limnologia de la UNAM

Instituto de Ciencias Marinas y
Pesquerias, Universidad Veracruzana

Ciudad de México, abril 2019



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



Posgrado en
Clencias del Mar
y Limmologia

POSGR 74DO

Ciencias dél Mary :
Limnologia

Modelizacion de la conectividad de Acropora palmata (Lamarck,
1816) entre las Areas Marinas Protegidas del Sistema Arrecifal

Mesoamericano

TESIS

gue para obtener el grado de

Maestro en Ciencias

Presenta

Bertrand Didier Ghislain Lequeux

Director de tesis:  Dr. David Alberto Salas de Ledn

Comité Tutoral: Dr. Javier Aldeco Ramirez

Dr. Raul Aguirre Gémez

Dr. Juan Pablo Carricart Ganivet

Dr. Alejandro Granados Barba

Instituto de Ciencias del Mary
Limnologia de la UNAM

Universidad Auténoma Metropolitana -
Xochimilco

Instituto de Geografia de la UNAM

Instituto de Ciencias del Mary
Limnologia de la UNAM

Instituto de Ciencias Marinas y
Pesquerias, Universidad Veracruzana

Ciudad de México, abril 2019



Agradecimientos

A mi director de tesis, el Dr. David Alberto Salas de Ledn por su apoyo, sus consejos
oportunos, su paciencia y el tiempo dedicado a este trabajo. Para mi es un orgullo ser su
alumno.

A mi jurado de tesis, compuesto por el Dr. Javier Aldeco Ramirez, Dr. Raul Aguirre Gomez,
Dr. Juan Pablo Carricart Ganivet y el Dr. Alejandro Granados Barba, por el tiempo brindado
en la revision y correccion de este trabajo.

Al CONACYT por el apoyo econdmico brindado durante la maestria.

A la Universidad Nacional Autonoma de México y especialmente al Posgrado en Ciencias del
Mar y Limnologia por toda la ensefianza.

A mis profesores, amigos y compaferos, los cuales de cierta manera contribuyeron en mi
desarrollo académico y personal.

A mi familia por su apoyo incondicional en todas las circunstancias.

Un agradecimiento especial a Aby, por ser parte de mi vida.



1.

ok N

8.

Tabla de Contenido

INEFOAUCCION ..ottt st b e st e b e e sar e e neeenneennee 1
1.1.  El Sistema Arrecifal MeSOameriCan0 ........cccceeveeriieerieeiieenieeee e 1
BV YoigoT e Yo g W e e |1 1o L (o BSOSO PR 1

0 D - YT [ -4 1= SRR 1

90720 S V=T o] Yo [V Tolol e o VAN OO PP 2

1.2.3. Declive de Acropora palmata en el Caribe.......cccceeeevveviviveieiieeiieiiciieeeeeee e 3
1.3, Areas Marinas PrOteITas ......oooe e eeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeesereeeesereeeeeessseeseseesseeesesesesnes 4
3O S \V/ 1= - To Yol o] = [l Lo o [<L- PO RO UUPPRRRRRRORY 5
1.5, CONECHIVIAAM ..o e e 6
1.6. Herramientas para estimar la conectividad........cccccccevvviiireeereieeiiiirieeeee e, 6

ANTECEAEBNTES ..ottt sn e s an e e sne e e n e nneesare s 8

JUSTITICACION <. 11

Preguntas de iNVESTIZACION ...cccvveeiiiie it e e e e e e e e e e e s e arraeeeeeeeeeas 11

(0] T =1 1Yo LT RO UUTURRUPP 11
T D O 1 o 1=y d A ol CT=T =T = | PR 11
5.2, ODbjetivos PartiCUIArES .....cccuvreeeeeee ettt e e e eesebrrere e e e e e e seabraaeeeeeeeens 11

ArEa d@ @STUTIO ....v.veeeieceiiiccicie ettt ettt bbbt 12
6.1. Circulacidon superficial y patrones de Viento.......ccoveeevieeieiiciiireeeee e 12
6.2. Distribucion de arrecifes coralinos .......cc.ceeveerieeiiiniiee e 13

Material Y MELOTOS ....ceiiiiiiee e e e s e e e st e e e e e saaee e e e snreeas 15
7.1.  Modelo hidrodinAmICO .......cooviiiiiiiiieieeceee e e 15
7.2. Modelo Lagrangiano y parametrizacion ........cocccccvveeereeeeeiiecinreeeeeeeeesesnnneeeeeeeeens 16
7.3, ANAliSiS de datOS ...eoiiieiiieiieee e e 20

RESUITAAOS ...ttt e et e et e s bt e s san e s enneesnnee s 22
8.1. Validacion del modelo hidrodindmico .........coovviieiiiiiniieieee e 22

8.1.1. Validacion de las componentes zonal y meridional .........ccccceevvciieeeviiieeecnnnns 23



8.1.2. Validacion de la elevacion de la superficie del mar .........ccoeeeeeciieeeiccieeeens 25

8.2. Conectividad de Acropora palmata................eeeeeeeccciiiveeeeee e 27
8.2.1.  Matriz de conectividad total..........ceeouerieeriiiiiee e 27
8.2.2. Metapoblacién de Acropora palmata dentro del SAM........ccceveveeeviecnnrnnnnn.. 28
8.2.3. Conectividad genética y demografica de Acropora palmata.......................... 29
8.2.4. Teoria de graficas — MELriCas.....ccccecuieeieiiiie e 31

8.3. Eficienciade lared de AMPS.........coo i 33
8.3.1.  Eficiencia en cuanto la conectividad ........cccoeeriiriiiniiiee 33
8.3.2.  Eficiencia en cuanto al reclutamiento .........cccceveereriieniienieeeeeeeeee 35

9. DISCUSION ettt ettt et s et e bt e s s e e s e e s ar e e b e e e neenneesaneenneenas 36

9.1.  Limites del MOdelO......cooiiiiiiiieee e 36

9.2. Patrdén de corrientes y estructura metapoblacional de Acropora palmata.......... 36

9.3. Conectividad genética y demografica......cccccceeeeeeiiiciirieeeeeeeeeeecreeeeee e 37

9.4. Funcionamiento de la metapoblacion de Acropora palmata...............ccccceuuvuee.... 38

9.5. Resiliencia de las subpoblaciones de Acropora palmata..............eeeeeeeeeeeeecnnnnnnnn.. 38

9.6. Eficiencia dela red de AMPS.......oooiiiiiiiiiieeee e 39

10, CONCIUSIONES ....eiiiiiiieeeeee et r e sre e e ne 40
11, REFEIENCIAS oo 41



Resumen

Acropora palmata es una especie de coral clave para la estructuracién de los arrecifes en el
Caribe. Sin embargo, ésta se encuentra actualmente en peligro de extincidn. Por lo tanto,
este estudio trata de evaluar un aspecto importante para la conservacién de muchas
especies coralinas: la conectividad. Se evalud la conectividad potencial de A. palmata
mediante la utilizacién de un modelo hidrodindmico acoplado a un algoritmo Lagrangiano
offline. Ademas, se utilizdé la teoria de graficas y varias métricas asociadas para poder
determinar la estructura metapoblacional potencial de A. palmata y compararla con la red
de areas marinas protegidas (AMPs) actual. Los resultados muestran que A. palmata forma
una sola metapoblacion dividida en 15 subpoblaciones. Las subpoblaciones ubicadas en
Belice y en el sur de México poseen alta centralidad intermedia y actiuan como fuentes
larvarias, lo cual es indispensable para mantener la conectividad en toda la metapoblacion
de A. palmata. La red de AMPs actual presente en el Sistema Arrecifal Mesoamericano
(SAM), representa adecuadamente la conectividad de A. palmata ya que aproximadamente
la mitad de las larvas que reclutan en el SAM lo hacen dentro de los limites de una AMP. No
obstante, es necesario mejorar la conectividad entre ciertas AMPs. Efectivamente, la
modificacion de ciertas AMPs existentes y/o la creacién de nuevas AMPs parece
indispensable para lograr mantener la conectividad natural de A. palmata dentro de la red
de AMPs del SAM.



Abstract

Acropora palmata is a key coral species for the Caribbean coral reef structure. Nevertheless,
it is currently considered as a critically endangered species. Therefore, this study tries to
evaluate an important aspect for the conservation of many coral species: the connectivity.
Here, we assessed the potential connectivity of A. palmata using a hydrodynamic model
coupled offline with a Lagrangian algorithm. Moreover, we used graph theory and different
metrics to determine the metapopulation structure of A. palmata and compare it with the
current marine protected area (MPA) network. Results show that A. palmata formed a
unigue metapopulation divided into 15 subpopulations. The Belize and South Mexican
subpopulations have a high betweenness centrality and act as larval sources, which is
critical to maintain coral reef connectivity within the whole metapopulation. The current
MPA network present in the Mesoamerican Reef System (MRS), represents appropriately
the natural connectivity of A. palmata, principally because half of the larvae which recruited
in the MRS are located within the MPA network boundaries. Nonetheless, it is important to
improve the connectivity between certain MPAs. Indeed, the modification of some existent
MPAs or the creation of new ones, seem to be imperative to maintain the natural
connectivity of A. palmata within the MPA network of the MRS.



1. Introduccion

1.1. El Sistema Arrecifal Mesoamericano

El Sistema Arrecifal Mesoamericano (SAM) es un arrecife de barrera discontinuo que se
extiende desde Isla Contoy, México, hasta el Golfo de Honduras, pasando por Belice y
Guatemala (Garcia-Salgado et al. 2006, Ardisson et al. 2011). Este ecosistema alberga una
gran diversidad de especies (tanto comerciales, como en peligro de extincién) y sostiene la
economia local de aproximadamente 2 millones de personas (Kramer et al. 2015). Sin
embargo, desde hace varias décadas, el SAM muestra fuertes sefiales de degradacion
(Almada-Villela et al. 2002, Garcia-Salgado et al. 2006, Mumby et al. 2007, Wilkinson 2008),
principalmente relacionadas con el desarrollo costero creciente (p.ej., turismo, sobrepesca,
calidad del agua, etc.) y eventos climaticos puntuales (p.ej., huracanes y eventos ENSO).
Estos causaron severos y extensos dafios a lo largo del SAM, reduciendo la cobertura
coralina en aproximadamente 50% (Almada-Villela et al. 2002, Wilkinson 2008).
Actualmente, la cobertura de coral vivo tarda en recuperarse (Kramer et al. 2015), en
particular, la cobertura del coral cuerno de alce: Acropora palmata (CONANP, Boulon et al.
2005, Rodriguez-Martinez et al. 2014).

1.2. Acropora palmata
1.2.1. Biologia

Acropora palmata es una especie de coral hermatipica caracteristica del Mar Caribe (Fig. 1).
Las colonias mas grandes pueden medir 2 m de altura y 4 m de didmetro, mientras que las
ramas aplanadas (parecidas a cuernos de alce) pueden alcanzar 50 cm de ancho y 10 cm de
grueso (Boulon et al. 2005, CONANP 2011). La compleja morfologia, la relativa abundancia
y la alta tasa de crecimiento (i.e., 4 -11 cm por aino) hacen de A. palmata una especie muy
importante en términos de bioconstruccidén, estructuracion y mantenimiento de los
arrecifes coralinos caribefios (Japaud 2013, Rodriguez-Martinez et al. 2014). Acropora
palmata se localiza generalmente en la cresta y en la parte frontal del arrecife (i.e., 5 - 10
m de profundidad), donde forma densas y extensas estructuras coralinas, disipando la
energia del oleaje y protegiendo la costa y sus infraestructuras de la erosién (Boulon et al.
2005, CONANP 2011, Japaud 2013). Sin embargo, se han encontrado colonias a
aproximadamente 40 m de profundidad (Aronson et al. 2008). Ademas, la morfologia
ramificada de A. palmata provee un habitat y refugio idéneo para numerosas especies
arrecifales tales como peces, crustaceos, moluscos, etc. (Vega-Zepeda et al. 2007, Japaud
2013, Rodriguez-Martinez et al. 2014).
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Figura 1. Distribucion vertical de Acropora palmata (izquierda). Morfologia de Acropora palmata (derecha). Tomadas de
CONAMP.

1.2.2. Reproduccién

El modo de reproduccion mas frecuente de A. palmata es la reproduccidn asexual, la cual
involucra generalmente un proceso de fragmentacion (Bothwell 1981). Este proceso ocurre
cuando un pedazo de una colonia se desprende y vuelve a fijarse al sustrato para formar
una nueva colonia genéticamente idéntica a la colonia original (Highsmith 1982). Por
consiguiente, la reproduccion asexual representa un incremento de biomasa, pero no
contribuye a la variabilidad genética de la poblacién. Este proceso de fragmentacion es muy
comun para mantener la abundancia de las poblaciones locales de A. palmata, ya que puede
ocurrir durante todo el afio y la sobrevivencia de los fragmentos suele ser mayor que la
sobrevivencia de las larvas planulas (CONANP, Boulon et al. 2005). No obstante, se ha
observado que el desplazamiento de los fragmentos mediante corrientes es generalmente
inferior a 100 m (Baums et al. 2006), impidiendo la mezcla genética entre poblaciones
lejanas.

Por otra parte, la reproduccién sexual de A. palmata ocurre de manera sincrénica una vez
al afio, generalmente de 3 a7 dias después de la luna llena de julio, agosto o septiembre
(Szmant 1986, Banaszak com. pers. 2017). Durante estas fechas, A. palmata libera
simultaneamente millones de gametos masculinos y femeninos (especie hermafrodita) en
la columna de agua, donde se llevara a cabo la fecundacién. En México, se ha observado
que la fecundidad promedio de A. palmata es de 3.5 a 4 huevos por pdlipo, dependiendo
del tamafo de las colonias (Padilla 1996). Después del proceso de fecundacién, el cigoto
(cuya flotabilidad es positiva debido a su alto contenido lipidico) lleva a cabo la
metamorfosis para formar una larva planula. A maduracién, la planula adquiere cierta
movilidad vertical y la capacidad de asentarse al sustrato (flotabilidad negativa) si las
condiciones ambientales lo permiten. Se ha demostrado que el proceso de asentamiento
esta asociado a estimulos quimicos (Price 2010) y/o mecanicos (Gleason y Hofmann 2011)
proveniente del arrecife. Cuando la larva se asienta al sustrato, se transforma en un pdlipo,



el cual se convertird posteriormente en colonia mediante reproduccion asexual (i.e., por
gemacion). Si la larva logra llevar a cabo exitosamente el proceso de asentamiento y
sobrevive para integrarse en la poblacién en la cual asentd, se considerara como recluta.
Cuando una larva se recluta en su poblacion de origen, se le llama auto-reclutamiento,
mientras que, si se recluta en una poblacién diferente, se le llama reclutamiento subsidiario.
Se ha reportado que el periodo de pre-competencia de A. palmata, es decir el tiempo
transcurrido entre la liberacién de gametos y la formacién de una larva con capacidad de
asentarse, es de aproximadamente 3 a 5 dias (Baums et al. 2006, Connolly y Baird 2010).
Asimismo, el periodo de competencia, es decir el tiempo durante el cual la larva mantiene
la capacidad de asentarse, puede alcanzar 20 — 30 dias (Harrison y Wallace 1990, Nishikawa
et al. 2003, Connolly y Baird 2010). Es importante resaltar que existe un mecanismo que
inhibe la fertilizacién entre los gametos de un mismo individuo genético, favoreciendo la
creacién de nuevos genotipos (Wallace et al. 1986). Esta variabilidad genética resulta ser
necesaria para la adaptacion de una especie frente a condiciones ambientales variables.

Debido al modo de vida sésil de los corales, la fase larvaria es la Unica etapa durante la cual
pueden dispersarse, esencialmente mediante las corrientes oceanicas (nado muy limitado),
para colonizar nuevos habitats o incorporarse en otras (meta) poblaciones (Sale et al. 2010).
Durante esta etapa, la tasa de mortalidad es relativamente alta (> 50%), principalmente
debido a la depredacion y la mortalidad natural (Cowen y Sponaugle 2009, Banaszak com.
pers. 2017). Ademas, después de asentarse en un sustrato, el nuevo pdlipo necesita
sobrevivir y alcanzar la madurez sexual para considerarse como recluta. Este proceso
también presenta una alta tasa de mortalidad (~ 85%), reduciendo significativamente las
probabilidades de reclutamiento de A. palmata (Ritson-Williams et al. 2009). En México, se
ha observado que la densidad de juvenil de A. palmata es baja en comparacién a otras
especies de coral y en comparacién a la cantidad de adultos presentes, sugiriendo que la
tasa de reclutamiento de A. palmata permanece relativamente baja (CONANP 2011).

1.2.3. Declive de Acropora palmata en el Caribe

Entre los afios 1970 — 1980, la abundancia y distribucién de las poblaciones de A. palmata
sufrié un severo declive debido a la acumulacién de ciertos factores; tales como, la epidemia
de la enfermedad coralina denominada banda blanca, la dréstica disminucion de la especie
de erizo de mar Diadema antillarum, el impacto de numerosos huracanes en la region y
dafios fisicos de naturaleza antropogénica (Boulon et al. 2005, Vega-Zepeda et al. 2007,
Mumby et al. 2007). Desde entonces, las condiciones ambientales cada vez mas
desfavorables (i.e., mayor numero enfermedades, temperatura superficial del mar elevada,
huracanes, contaminacidon y eutrofizacion) siguieron afectando las poblaciones de A.
palmata a nivel local. Actualmente, se estima que durante las ultimas tres décadas se perdié



entre el 80 —98% de los individuos de A. palmata (Aronson et al. 2008, Rodriguez-Martinez
etal. 2014).

Generalmente, la alta tasa de calcificacion y la posibilidad de reproducirse asexualmente
mediante fragmentacion permiten a A. pa/lmata recuperarse relativamente rapido de
disturbios fisicos, haciendo de esta especie una componente funcionalmente importante
del SAM (Japaud 2013). No obstante, A. palmata no muestra evidencias significativas de
recuperacion dentro del SAM. Por lo tanto, la reduccion de las poblaciones actuales de A.
palmata tiene fuertes consecuencias en cuanto a la estructura y dinamica de los arrecifes
coralinos del SAM, provocando la erosidn neta del arrecife, la pérdida de heterogeneidad
morfolégica, de rugosidad, de biodiversidad y de proteccién costera (Alvarez-Filip et al.
2013, Rodriguez-Martinez et al. 2014). Hoy en dia, esta especie endémica del Caribe estd
clasificada como en peligro de extincién por el Gobierno Mexicano (NOM-059), también por
la lista Roja de la Unidn Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN por sus
siglas en inglés), y esta listada en el apéndice Il de la Convencidn Internacional del Comercio
de Especies en Peligro de Extincion (CITES por sus siglas en inglés). Por lo tanto, estimar la
conectividad poblacional de A. palmata parece ser relevante para poder fomentar
estrategias de conservacion mas eficientes (UNEP-WCMC 2008, Krueck et al. 2017) y
aumentar su resiliencia, es decir la capacidad a resistir y/o regenerarse frente a disturbios
antropogénicos y/o naturales (Mumby et al. 2014).

1.3.  Areas Marinas Protegidas

Hoy en dia, las dreas marinas protegidas (AMPs) han sido utilizadas en todo el mundo como
una herramienta relativamente eficiente para la conservacién y el uso sustentable de la
biodiversidad, manteniendo los ecosistemas funcionales y resilientes (Halpern 2003,
Mumby y Harborne 2010). Especificamente, una AMP es definida como un area del océano
donde algunas o todas las actividades presentes estan limitadas y/o prohibidas, con fines
de proteger los recursos naturales y/o culturales que contiene (SCBD 2004, Sale et al. 2010,
Krueck et al. 2017). Generalmente, estas herramientas intentan mitigar las principales
amenazas que podrian afectar el ecosistema; tales como, la sobreexplotacién de algun
recurso, la degradacion del habitat, la contaminacion y la intrusién de especies invasoras.

Dependiendo de las actividades permitidas y de cdmo estan reguladas, la eficiencia
potencial de cada AMPs puede variar. Por lo tanto, se han determinado tres grandes
categorias de AMPs: (1) las AMPs con actividades de extraccién limitada, (2) las AMPs
llamadas “no-take” o con actividades de extraccién prohibida y, finalmente (3) las AMPs de
uso mixto o multiple (una combinacién de las dos primeras AMPs en una sola misma AMP).
Basdndose en este esquema, las AMPs “no take” son potencialmente las mas eficientes, ya
gue ningun tipo de extraccion es permitido (Guarderas et al. 2008, Sale et al. 2010, Mora et
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al. 2017). La regién del SAM contiene 35 AMPs con la presencia de la especie A. palmata
dentro de su poligonal, las cuales protegen aproximadamente 16,000 km? de océano. No
obstante, solamente 7% del area protegida se encuentra bajo proteccion total (i.e., “no
take”). Ademads, la mayoria de las AMPs fueron creadas en diferentes épocas y disefadas
individualmente para lograr objetivos puntuales (Kramer et al. 2015).

Generalmente, el uso de AMPs individuales, cuyo disefio se basa esencialmente en abarcar
la mayor biodiversidad posible en un darea restringida, son raramente adecuadas para
conservar una muestra representativa de la biodiversidad (Roberts et al. 2001, Gerber et al.
2005, Krueck et al. 2017). Actualmente, se sugiere que la eficiencia de las AMPs depende,
al menos parcialmente, de un componente clave llamado conectividad (Sale et al. 2010,
Mora et al. 2017, Krueck et al. 2017). En efecto, se espera que las AMPs que forman una
red bien conectada sean mas eficientes que las AMPs aisladas entre si (Krueck et al. 2017),
debido a que para muchas especies (p.ej., A. palmata), las poblaciones locales no estan
aisladas, pero estdn interconectadas formando una estructura llamada metapoblacién
(Robert et al. 2001, Hanski 1999).

1.4. Metapoblaciones

Generalmente, las especies de corales forman metapoblaciones, es decir un conjunto de
poblaciones locales o subpoblaciones separadas geograficamente, pero interconectadas
por la inmigracidon y emigracién de individuos (Hanski y Simberloff 1997). Por lo tanto, la
magnitud de la conectividad entre diferentes subpoblaciones permite obtener informacién
acerca del crecimiento poblacional, la variabilidad genética, la funcidon ecoldgica vy el
potencial de persistencia de una especie (Lowe y Allendorf 2010). Se puede determinar si
una poblacién especifica funciona aisladamente (i.e., poblacién cerrada) o como parte de
una metapoblacién (i.e., poblacién abierta); ademds, el arreglo espacial de las
subpoblaciones y los patrones de corrientes existentes, ayudan a determinar si una
subpoblacién actia como una fuente o un sumidero constante de larvas. Las
subpoblaciones sumideros son aquellas donde el auto-reclutamiento es demasiado bajo
para balancear la mortalidad local. Sin embargo, siguen mantenidas por el flujo migratorio
de poblaciones cercanas mas productivas. Mientras que, las poblaciones fuentes son
aquellas que logran balancear la mortalidad local mediante el auto-reclutamiento y también
alimentan el flujo migratorio de los sumideros (Pulliam 1988). En este estudio, la tasa de
crecimiento de cada subpoblacién; asi como, su tasa de mortalidad, son desconocidas, por
lo tanto, nos referimos a las fuentes/sumideros como subpoblaciones que pueden
potencialmente proveer/recibir larvas a/de otra subpoblacién. Para propdsitos de
conservacion, las poblaciones fuentes son funcionalmente mas importantes, porque
ademas de autosostenerse, son capaces de colonizar nuevos habitats y recolonizar otras



subpoblaciones locales después de disturbios naturales y/o antropogénicos (Sale et al.
2010).

1.5. Conectividad

El proceso de conectividad poblacional, el cual se puede estimar mediante la probabilidad
de dispersion larvaria de una especie, afecta tanto la dindmica como la genética de una
poblacién. Por lo tanto, es conveniente hacer una distincidn entre dos tipos de
conectividad: la conectividad genética y la conectividad demografica (Sale et al. 2010).

La conectividad genética (también llamada conectividad evolutiva) se considera como el
grado en el cual el flujo genético afecta los procesos evolutivos dentro de una subpoblacién
(Mills y Allendorf 1996, Lowe y Allendorf 2010). Especificamente, la definicién original de
Wright (1951) menciona que un pequefio flujo genético de un individuo por generacién es
suficiente para evitar los procesos de deriva genética y endogamia, los cuales podrian
conducir a una reduccidn de la capacidad de adaptacion. En tiempos evolutivos, este limite
de un inmigrante por generacién es suficiente para que las subpoblaciones compartan los
mismos alelos. Pero, no revela ser suficiente para mantener la misma frecuencia alélica
entre subpoblaciones.

Por otro lado, dos subpoblaciones estan conectadas demograficamente cuando la tasa de
crecimiento poblacional se ve afectada por los niveles de inmigracion o emigracion.
Hastings (1993) y Waples y Gaggiotti (2006) han sugerido que la transicidon entre la
dependencia e independencia demografica ocurre cuando la fraccién de inmigrantes en una
subpoblacién es menor a 10%. Por otro lado, Treml & Halpin (2012) sugirieron que las
probabilidades de conectividades superiores a 0.001 son demograficamente significativas.
No obstante, Lowe y Allendorf (2010) hacen énfasis en la importancia del contexto y en las
caracteristicas de las subpoblaciones (i.e., tamafio poblacional, tasa de crecimiento
poblacional, nacimientos y muertes). Debido a la falta de informacién sobre la dindmica
poblacional de cada sitio, se utilizara el limite determinado por Treml & Halpin (2012) para
hacer énfasis en la conectividad demografica. Cabe mencionar que el tipo de conectividad
esta generalmente relacionado con la distancia existente entre dos subpoblaciones. Se ha
observado que subpoblaciones separadas por decenas de kildmetros, muestran
habitualmente conectividad demografica. Mientras que, las poblaciones separadas por
cientos o miles de kildmetros estan aisladas demograficamente, pero no forzosamente
aisladas genéticamente (Cowen y Sponaugle 2009, Sale et al. 2010).

1.6. Herramientas para estimar la conectividad

Hoy en dia, existen varias herramientas (p.ej., genéticas, ecoldgicas y numéricas) para
determinar y cuantificar la conectividad poblacional. No obstante, las herramientas



genéticas y ecoldgicas son limitadas en el espacio y el tiempo vy, se basan en especies y/o
poblaciones particulares. Mientras que, los estudios numéricos generan un espectro mas
completo de la conectividad poblacional. Por lo tanto, es necesaria una combinacion de
diferentes técnicas para poder realizar una evaluacion robusta de la dindmica y
conectividad poblacional. En las ultimas décadas, las simulaciones numéricas han sido
utilizadas exitosamente alrededor del mundo para determinar la dispersion larvaria y
consecuentemente, la conectividad poblacional de numerosas especies (p.ej., Paris et al.
2007, Andrello et al. 2013, Garavelli et al. 2014). El presente estudio se enfoca en
determinar la conectividad poblacional potencial de A. palmata entre las AMPs del SAM,
mediante herramientas numéricas.



2. Antecedentes

Baums et al. (2006) realizaron un estudio numérico sobre la conectividad de A. palmata en
el Mar Caribe, especificamente en la zona del paso de Mona (entre Republica Dominicana
y Puerto Rico), basandose en estudios genéticos previos. Esta zona parece actuar como un
filtro entre la regidén oeste y este del Caribe, separando a A. palmata en dos poblaciones
genéticamente distintas. Para corroborar dicha hipdtesis, utilizaron un modelo Lagrangiano
estocastico de dispersién larvaria acoplado a caracteristicas bioldgicas y forzamientos
fisicos. Los resultados demostraron que no existe intercambio larvario significante entre
ambas poblaciones y que las larvas no cruzan el paso de Mona durante el periodo
reproductivo de A. palmata. Sin embargo, la simulacién a gran escala (el gran Caribe)
destacd que las larvas liberadas en México (Banco Chinchorro) pueden potencialmente
alcanzar Florida y Navassa (Haiti) con tiempos de competencia relativamente bajos (20 y 30
dias).

Chavez-Hidalgo (2009) evalué la conectividad de los arrecifes coralinos del Golfo de México
y del Caribe mexicano con base en patrones de similitud biolégica, variables ambientales y
distancias geograficas. Analizd 55 especies de coral repartidos en 19 localidades y propuso
un modelo conceptual de dispersion larvaria, en el cual la ruta empieza en Xcalak y/o Banco
Chinchorro, continta hacia el norte en direccién del Canal de Yucatan y finalmente entra en
el Golfo de México. Ademas, diferencio 3 sub-regiones en el Caribe mexicano: norte, central
y sur.

Melbourne-Thomas et al. (2011) aplicaron un modelo regional de dinamica ecoldgica
enfocado a los arrecifes coralinos del SAM. Cada celda del modelo incluye ocho ecuaciones
de interacciones entre grupos funcionales (i.e., cobertura de algas, de corales, numero de
erizo, numero de peces etc.) y estan conectadas mediante transporte larvario (i.e., matrices
de conectividad). Ademas, el modelo puede ser forzado por diferentes variables tales como
el esfuerzo de pesca, la contaminacion y dafios fisicos (i.e., huracanes) para poder analizar
como responde el ecosistema frente a cierto estrés. Ademads, este modelo es facilmente
parametrizable y puede ser utilizado en cualquier parte del mundo. Los resultados
demuestran que el modelo capturé de manera realistica la dinamica ecoldgica local y
regional de SAM. Sin perturbaciones, el modelo llegd rapidamente a un equilibrio
relativamente saludable del ecosistema, mientras que, al afadir perturbaciones, el modelo
experimento diferente escenarios. Generalmente, los resultados obtenidos indicaron que
los sitios con tasas de reclutamiento bajas tienden a ser mas vulnerables a estresores
naturales y/o antropogénicos. Especificamente, la parte norte del SAM y Banco Chinchorro,
los cuales poseen un reclutamiento subsidiario bajo con respecto a otras subregiones. En
Banco Chinchorro, la principal fuente larvaria proviene del norte de Belice y Honduras. Por



lo tanto, Belice y Honduras tienen un papel importante en cuanto a la resiliencia de Banco
Chinchorro. De manera general, el auto-reclutamiento parece ser dominante en las tres
regiones (i.e., México, Belice y Honduras) y el reclutamiento subsidiario mayor fue
reportado de Honduras hacia México.

Wood et al. (2012) desarrollaron el primer modelo de conectividad global para una larva
coralina genérica de fecundacién externa y lo compararon con estudios genéticos y teorias
biogeograficas (p.ej., Veron et al. 2009). Los resultados sugieren que el Caribe estd dividido
en dos grandes eco-regiones interconectadas: el oeste (desde Venezuela hasta el Golfo de
Meéxico) y el este (desde las pequefias Antillas hasta el norte de Florida). Esto coincide con
el estudio genético de Baums et al. (2006), pero difiere de la propuesta de Veron et al.
(2009), quienes propusieron una regionalizacion mas fragmentada, separando la parte
oeste en cuatro regiones distintas (Venezuela-Colombia, América Central, Golfo de México
Sur y Norte). Cabe resaltar que el transporte larvario dentro de la parte oeste del Caribe
esta dirigido principalmente hacia el norte, lo que coincide con otros estudios (p.ej., Baums
et al. 2006, Holstein et al. 2014 y Schill et al. 2015).

Holstein et al. (2014) utilizaron un modelo biofisico de multi-escala (Connectivity Modeling
System) para analizar la conectividad de cinco especies asociadas a los arrecifes coralinos
del Caribe: tres especies de peces (Thalassoma bifasciatum, Ocyurus chrysurus y Sparisoma
viride) y dos de corales (Orbicella annularis y Porites asteroides). Estos autores estimaron la
dispersion larvaria y utilizaron la teoria de graficas para evaluar el intercambio larvario entre
las diferentes regiones que conforman el Caribe. Sus resultados sugieren que la estructura
poblacional de los corales y peces son diferentes y deberian tener requisitos de gestion
distintos en varias regiones. Efectivamente, las poblaciones de peces estan relativamente
bien conectadas y forman una gran metapoblacién (en todo el Caribe), mientras que las
poblaciones coralinas son mds fragmentadas y constituidas de varias meta-poblaciones
aisladas (especificamente P. asteroides, la especie con menor tiempo de competencia
larvaria). Dentro de la regién del SAM, P. asteroides se encuentra separada en tres
poblaciones aisladas (México, Belice y Honduras), mientras que las poblaciones de O.
annularis se encuentran relativamente bien interconectadas. Ademas, O. annularis parece
pertenecer a una metapoblacién mas grande, donde México estd conectado con regiones
del norte (Cuba, Florida y Bahamas) y Honduras con regiones del sur (Nicaragua y los
archipiélagos de Colombia) y del norte (Jamaica y Cuba). Por otra parte, los andlisis de
vecindad destacaron que México y Honduras actlan principalmente como sumidero
mientras que Belice actia como fuente. Finalmente, de acuerdo con los analisis de
centralidad, México parece ser relativamente importante para mantener la conectividad
dentro del Caribe (excepto para P. asteroides), junto con Jamaica, Cuba y Bahamas.



Schill et al. (2015) integraron datos de conectividad de arrecifes coralinos del Caribe y del
Golfo de México en un software de conservacidon (Marxan) para disefiar una red de AMPs a
nivel regional. Utilizaron un modelo de circulacién oceanica (RTOFS) y datos regionales de
arrecifes coralinos para simular ocho eventos de liberacién durante el periodo 2008-2011,
aplicando un tiempo de competencia maximo de 30 dias y una tasa de mortalidad fija de
20%. Los resultados indicaron que Cuba, Bahamas y Belice son localidades claves para
mantener la conectividad dentro del Caribe y el Golfo de México ya que reciben y proveen
un nimero importante de larvas de/hacia otras localidades (lo cual corresponde con el
estudio de Holstein et al. 2014). Sin embargo, cabe resaltar que Honduras es la Unica
localidad que presenta un alto porcentaje de reclutamiento subsidiario. Ademas, los
resultados sugieren que aproximadamente 77% de los arrecifes coralinos con alta
conectividad regional no estan incluidos dentro de una AMP existente, lo cual muestra la
importancia de incorporar la conectividad dentro de planes de conservacion.
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3. Justificacion

El Sistema Arrecifal Mesoamericano es un ecosistema marino con alta biodiversidad. No
obstante, el desarrollo turistico intenso, la sobrepesca y la contaminacidn del agua, aunado
al cambio climatico han y siguen deteriorando este ecosistema. En particular las
poblaciones de Acropora palmata, las cuales estdn consideradas como especie en peligro
de extincion. Por lo tanto, integrar el concepto de conectividad en las estrategias de
conservacion de A. palmata podria incrementar la resiliencia y conservacién de dicha
especie.

4. Preguntas de investigacion

e (las poblaciones de A. palmata del SAM forman una sola metapoblacién?

e (Cuadl es la estructura metapoblacional de A. palmata dentro del SAM?

e (lLas AMPs del SAM forman una red eficiente y representan adecuadamente la
conectividad de A. palmata?

e (Se necesita crear nuevas AMPs o modificar ciertas AMPs existentes para mantener
la conectividad de A. palmata dentro del SAM?

e (Existen zonas de retencidn larvaria clave que todavia no estan protegidas?

5. Objetivos

5.1. Objetivo General

Evaluar la conectividad potencial de la especie Acropora palmata dentro del Sistema
Arrecifal Mesoamericano mediante simulaciones numéricas realizadas con dos modelos
acoplados (MOHID y ICHTHYOP) y evaluar la eficiencia de las Areas Marinas Protegidas
actual.

5.2.  Objetivos particulares

e Configurar el modelo hidrodinamico MOHID para la region del SAM y efectuar una
simulacién de cinco meses (julio — noviembre) para el afio 2017.

e Utilizar las salidas del modelo hidrodindmico MOHID para alimentar el modelo
Lagrangiano ICHTHYOP y determinar la dispersion larvaria de A. palamata dentro
del SAM.

e Analizar la conectividad mediante la aplicacion de la teoria de gréficas.
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6. Area de estudio

6.1.  Circulacion superficial y patrones de viento

El Mar Caribe es un mar semi-cerrado ubicado entre América Central y la cadena de islas
Antillanas. Estas islas estrechamente separadas actian como un tamiz, impidiendo la
entrada de aguas profundas del Atlantico y afectando la estructura de la columna de agua
del Mar Caribe. Esta se encuentra altamente estratificada en la parte superficial (<1200 m),
débilmente estratificada entre 1200 y 2000 m y casi homogénea por debajo de 2000 m.
Después de haber pasado las pequenas Antillas (Granada, St. Vincent y St. Lucia), el flujo de
agua (originado esencialmente por la corriente Nor-ecuatorial y la corriente de Guyana) se
hace llamar Corriente del Caribe y se dirige hacia el noroeste en direccién de Quintana Roo,
México. Dicha corriente sigue la costa mexicana para finalmente pasar por el Canal de
Yucatdn y desviarse en direccién del Golfo de México donde formara posteriormente la
Corriente de Lazo (Fig.2). La Corriente del Caribe forma la parte mds importante de la
circulacion superficial del Caribe y posee altas velocidades, alcanzando 0.6 — 0.7 m s
principalmente a lo largo de las costas de Venezuela y Colombia; asi como, en el Canal de
Yucatdn. Cabe resaltar que existe una circulacion cicldnica llamada Giro de Panama —
Colombia, ubicada en la parte sur de América Central (Gyory et al. 2013).
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Figura 2. Circulacion superficial media anual del Mar Caribe. Los datos provienen de boyas de deriva (NOAA,
http.//www.aoml.noaa.gov/phod/dac/drifter_climatology.html). La zona azul corresponde al drea de estudio, es decir la
region del SAM.

La circulacién del Mar Caribe es influenciada constantemente por los vientos Alisios del
Atlantico Tropical, los cuales se encuentran bien establecidos y de mayor magnitud durante
el verano. En promedio, los vientos del este y noreste predominan durante el invierno
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mientras que los vientos del este y sureste predominan en verano. Frecuentemente, los
vientos Alisios son interrumpidos por tormentas tropicales y huracanes en verano y otono.
Ademas, frentes frios pueden pasar en la parte norte del Mar Caribe durante el invierno
alterando también los Alisios (Sheng y Tang 2003).

6.2. Distribucion de arrecifes coralinos

El Sistema Arrecifal Mesoamericano es un ecosistema complejo, con alta biodiversidad,
localizado al oeste del Mar Caribe. Este ecosistema mide aproximadamente 1000 km de
longitud, iniciando en México (Isla Contoy) y extendiéndose hacia Belice, Guatemala y
Honduras (Islas de la Bahia/Cayos Cochinos). Comprende 45 AMPs que proveen habitats
criticos para la alimentacidén, anidacién y crianza de un nimero elevado de especies, de los
cuales 35 abarcan la especie A. palmata (Ardisson et al. 2011, Kramer et al. 2015). La AMP
mas antigua es la Bahia Santo Thomas (Guatemala) creada en 1956, mientras que las mas
recientes son la franja norte y oriental de Cozumel (México), Turneffe (Belice) y la Bahia de
Tela (Honduras) creadas en 2012. Por otro lado, la AMP con mayor superficie es el parque
nacional maritimo de las Islas de la Bahia (Honduras) creada en 2010, la cual abarca
aproximadamente 6449 km?2. A pesar del aumento de la cobertura coralina (pasando de
10% a 16% en 10 afios) y del nimero de peces (tantos herbivoros como comerciales), el
estado de salud general del SAM (indice de Salud Arrecifal o ISA) se considera regular (ISA
= 2.8, en una escala de 5), variando de acuerdo a la zona estudiada (Kramer et al. 2015).

En México, los arrecifes coralinos (ISA = 3.0) se extienden a lo largo de aproximadamente
350 km (incluyendo Isla Cozumel y Banco Chinchorro) pero se divide en tres zonas: norte,
centro y sur. La zona norte presenta arrecifes pocos profundos, de desarrollo parcial y con
diversidad relativamente baja mientras que las zonas central y sur presentan arrecifes mas
continuos y con mayor desarrollo. Cabe resaltar que las localidades de Puerto Morelos, Sian
Ka’an y Banco Chinchorro (un arrecife de plataforma que abarca aproximadamente 644 km?
de arrecifes) se consideran como dreas claves para la conservacién de A. palmata ya que
presentan poblaciones saludables y bien desarrolladas (Ardisson et al. 2011, Rodriguez-
Martinez et al. 2014, Kramer et al. 2015, CONANP 2011).

En Belice, los arrecifes coralinos (ISA = 2.5) se presentan esencialmente en forma de barrera
y plataforma, extendiéndose a lo largo de la plataforma continental. No obstante, la
distribucién de A. palmata parece relativamente fragmentada, abarcando esencialmente la
zona norte y central de la barrera (Toscano 2007, Kramer et al. 2015) vy, los arrecifes de
plataforma Lighthouse, Turneffe y Glovers (Boulon et al. 2005, Rodriguez-Martinez et al.
2014).

Guatemala ocupa solamente una pequefa porcidn costera de la region del SAM. No
obstante, a pesar de los flujos de agua dulce que proviene de los rios Motagua, Dulce y
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Sarstun, se han encontrado varios tipos de arrecifes (ISA = 2.5) al extremo oeste de la costa,
especificamente en Punta Manabique (Kramer et al. 2015). Sin embargo, ningun registro de
A. palmata ha sido reportado en esta zona.

Finalmente, los arrecifes de Honduras (ISA = 3.3) se encuentran distribuidos principalmente
en las Islas de la Bahia (incluyendo la remota Isla del Cisne). Este sistema esta formado de
un conjunto de islas de diferentes tamafios asociadas a numerosos arrecifes costeros, de
parche y de barrera, donde abunda A. palmata (Rodriguez-Martinez et al. 2014, Kramer et
al. 2015). No obstante, se ha descubierto recientemente un arrecife costero muy saludable
en la Bahia de Tela (Banco Capiro), especialmente rico en colonias de A. palmata (Kramer
etal. 2015).
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7. Material y métodos

Se utilizé un modelo numérico biofisico para poder analizar la conectividad de A. palmata
dentro de la regién del SAM. El modelo estd compuesto por dos partes complementarias:
un modelo hidrodindmico (MOHID) y un modelo Lagrangiano offline (ICHTHYOP). El primero
calcula los campos de velocidades (i.e., U y v) del SAM, mientras que, el segundo utiliza
dichos campos de velocidades como entradas para calcular las trayectorias de larvas
virtuales liberadas en la zona de estudio. Para cada paso de tiempo, las coordenadas de
cada larva virtual se almacenaron en una base de datos tomando en cuenta si la larva se
encuentra en una zona de reclutamiento o no (lett et al. 2007).

7.1. Modelo hidrodinamico

El MOdelo numérico HIDrodindmico MOHID Water Modelling System, desarrollado por
MARETEC (Marine and Environmental Technology Research Center) en el instituto Superior
Técnico (IST) de la Universidad Técnica de Lisboa, fue utilizado para el presente estudio.
Este modelo permite resolver problemas hidrodindmicos (2D y 3D) en ambientes costeros
(especialmente en aguas someras con batimetrias relativamente complejas), utilizando las
ecuaciones de Navier-Stokes con las aproximaciones hidrostaticas y de Boussinesq.

MOHID fue configurado para ser aplicado en la regién del SAM. Se disefiaron dos mallas
ortogonales con separacion constante entre las celdas (Fig. 3). La primera malla (padre)
constd de 177 por 252 celdas con una resolucidn horizontal de aproximadamente 3 km,
mientras que, la segunda malla (anidada o hija) constdé de 465 por 690 celdas con una
resolucién horizontal de aproximadamente 1 km (es decir tres veces mas fina). Ambas
mallas poseen una sola capa sigma. La batimetria de la zona fue extraida del General
Bathymetric Chart of the Oceans (i.e., Gebco) con una resolucion espacial de 30 segundos
de arco (~930 m) y fue interpolada (por promedio) a cada malla.

En un primer tiempo, las condiciones iniciales y los forzamientos (en las fronteras abiertas,
o condiciones de frontera) de la primera malla fueron obtenidas del modelo global
Copernicus  (http://marine.copernicus.eu/services-portfolio/access-to-products/).  Los

datos de corrientes (componentes Uy V) y la elevacion de la superficie del mar (ADT), con
una resolucion espaciotemporal de 1/12° cada 24 horas, fueron interpolados e impuestos
como solucién a la primera malla del modelo.

Ademas de ser forzada por la primera malla, la malla anidada fue forzada por el viento con
un periodo de acoplamiento de 24 horas. Los datos de vientos provinieron del Sistema de
Predicciones Global (GFS por sus siglas en inglés) producidos por el Centro Nacional de
Predicciones Ambientales (NCEP por sus siglas en ingles), con un intervalo de 3 horas y una
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resolucién espacial de 1/4° (https://www.ncdc.noaa.gov/data-access/model-data/model-

datasets/global-forcast-system-gfs).

MOHID simulé la hidrodinamica de la regién del SAM por un periodo de cinco meses (julio
— noviembre) para el afio 2017. El mes de Julio fue considerado como la fase “spin up”,
mientras que los meses restantes fueron utilizados por el modelo Lagrangiano ICHTHYOP
para simular la dispersién larvaria de A. palmata. Cabe resaltar que el afio utilizado (2017)
representan un afo “normal” y no fue afectado por eventos ENSO
(http://origin.cpc.ncep.noaa.gov/products/analysis monitoring/ensostuff/ONI v5.php).
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Figura 3. Configuracion del modelo MOHID para la regién del SAM. El rectdngulo verde representa la malla padre (~3 km
de resolucion) y el rectangulo azul representa la malla hija (~1 km de resolucidn). La batimetria Gebco_30 fue interpolada
a ambas mallas (derecha).

7.2. Modelo Lagrangiano y parametrizacion

Las salidas del modelo hidrodindmico MOHID fueron transformadas mediante el programa
MATLAB, para poder ser leidas adecuadamente por el modelo Lagrangiano ICHTHYOP v3.3.
Las zonas de liberacién y de reclutamiento se determinaron con base en a la distribucién
global de A. palmata (ReefBase http://www.reefbase.org/gis map/dataset y UNEP-WCMC

http://data.unep-wcmc.org/datasets/13) y, a su presencia en las dreas marinas protegidas

de la regién del SAM (Kramer et al. 2015). Especificamente, se discretizé el SAM mediante
la formacién de 621 poligonos de 16 km?, los cuales tienen una doble funciéon de liberacion
y reclutamiento (Fig. 4). Asumiendo que todos los poligonos poseen una productividad
larvaria idéntica, se liberaron aleatoriamente 5 x 103 larvas virtuales en cada poligono
durante el periodo de desove de A. palmata.
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Figura 4. Discretizacién del SAM en 621 poligonos de 16 km? (rojo) y los poligonos de las dreas marinas protegidas (azul).

Debido a la dificultad de estudiar el comportamiento y los rasgos asociados al ciclo de vida
de las larvas coralinas en su ambiente, se han desarrollados experimentos de laboratorios
intentando aportar informaciones acerca de dichos procesos (Ritson-Williams et al. 2009,
Connolly y Baird 2010, Figueiredo et al. 2013, Banaszak com. pers. 2017). Por lo tanto, para
que las larvas virtuales utilizadas durante las simulaciones Lagrangianas se asemejen a
verdaderas larvas de A. palmata, se incluyeron caracteristicas biolégicas derivadas de datos
empiricos del ciclo de vida de dicha especie:

Periodo de liberacién de larvas: Una vez al afio, A. palmata tiende a soltar masivamente
sus gametos (masculinos y femeninos) de manera sincrénica en la columna de agua,
generalmente 3 a 7 dias después de la luna llena de julio, agosto o septiembre (Szmant
1986, CONANP, Banaszak com. pers. 2017). Sin embargo, se ha reportado que, durante el
afo 2017, el evento de desove de A. palmata ocurrié después de la luna llena de agosto (7
de agosto 2017). Por lo cual, las liberaciones de particulas se efectuaron durante 5 dias (a
las 22:00 horas) a partir del segundo dia posterior a la luna llena de agosto. En total, se
liberaron 25,000 larvas por poligonos para el evento de desove 2017 (sumando 15, 525,000
larvas para todo el SAM).
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Periodo de pre-competencia: Se ha reportado que el periodo de pre-competencia de las
larvas de A. palmata, es decir el tiempo transcurrido entre la liberacidon de gametos y la
formacion de una planula madura, es entre 3 y 5 dias (Nishikawa et al. 2003, Connolly y
Baird 2010). Por lo tanto, se utilizé un periodo de pre-competencia de 5 dias para las
diferentes simulaciones. Durante este tiempo, la larva todavia no posee la capacidad de
asentarse, aun encontrandose en un parche de habitat favorable (poligonos de
reclutamiento).

Periodo de competencia: El periodo de competencia maximo, es decir el tiempo durante el
cual una planula mantiene la capacidad de asentarse cuando se encuentra en un habitat
favorable, ha sido estimado entre 20 y 30 dias (Nishikawa et al. 2003, Connolly y Baird
2010). Por lo tanto, se utilizd un periodo de competencia maximo de 25 dias para las
diferentes simulaciones. Después de este periodo, las larvas se consideraron muertas
debido a la falta de energia para realizar de manera exitosa la fase de reclutamiento. Cabe
resaltar que la mayoria de las planulas de A. palmatas del Caribe Mexicano tienden a
asentarse en promedio entre 2 y 8 dias después de la formacion de la planula. Sin embargo,
ciertas planulas pueden asentarse mucho después (Banaszak com. pers. 2017).

Asentamiento: Al volverse competentes las larvas se asentaron en el primer parche de
habitat que encontraron. Después de considerarse asentadas, las larvas se quedaron fija y
fueron retirada del resto de la simulaciéon (para no contabilizarlas dos veces). Este
comportamiento refleja el hecho de que cuando una larva se encuentra en un habitat
favorable, puede cambiar su flotabilidad para hundirse e intentar sujetarse a la superficie
del arrecife (Price 2010). No obstante, es posible que cuando las condiciones ambientales
sean desfavorables (p.ej., velocidad de corrientes altas, turbulencia, etc.), las larvas no
tienen el tiempo suficiente para efectuar el proceso de asentamiento.

Reclutamiento: El reclutamiento se refiere a la introduccidén de un nuevo individuo en una
poblacion. Para que el reclutamiento se considere efectivo, la larva tiene que desarrollarse
en polipo y llegar a la madurez sexual. Por lo tanto, este término fue empleado cuando una
larva paso el proceso de mortalidad post-asentamiento, asumiendo que logré ser parte
integrante de la poblacién.

Mortalidad: Cada larva liberada en la columna de agua posee cierta probabilidad de morir
a medida que la simulaciéon avance. El proceso de depredacion, la disponibilidad de
nutrientes y la mortalidad natural afectan fuertemente la sobrevivencia de las larvas,
principalmente al inicio del tiempo larvario (Connolly y Baird 2010, Figueiredo et al. 2013,
Banaszak com. pers. 2018). Por consiguiente, después de cada paso de tiempo, una tasa de
mortalidad fue aplicada durante el periodo plancténico. De acuerdo con Connolly y Baird
(2010), la mortalidad natural del género Acropora tiende a ajustarse al modelo de
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distribucién de Weibull. Es decir que la mortalidad tiende a incrementar en los primeros
dias y, disminuye a medida que el tiempo pasa. La ecuacién relativa a la mortalidad pre-
asentamiento (o peldgica) utilizada fue la siguiente:

St +1) =5() exp(—(4t)") (1)

Donde:

A= 0.043

v= 0.57

A= mortalidad instantanea

S = sobrevivencia

t= tiempo

v=  parametro de forma

Los valores de los pardmetros A y v del género Acropora fueron estimados por Connolly y
Baird (2010).

Debido a que ICHTHYOP no posee la capacidad de incluir directamente la tasa de mortalidad
en las simulaciones, la probabilidad de mortalidad se calculé directamente en las salidas de
las simulaciones Lagrangianas (Garavelli et al. 2016) (Fig. 5). A cada paso de tiempo, fue
aplicada aleatoriamente a las larvas pelagicas de una misma cohorte, una tasa de
mortalidad (variable). Una cohorte se refiere a un grupo de larvas liberadas el mismo dia,
es decir 5000 larvas.

5000

#larvas

621

' Poligonos

25000 1
12345 31..35

Tiempo

Figura 5. Representacion espacial de las salidas del modelo Lagrangiano Ichthyop. PPC = Periodo de Pre-Competencia, PC
= Periodo de Competencia.
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Ademas, se ha reportado que las etapas de post-asentamiento (transformacién de una larva
en un pdlipo), también presentan alta mortalidad (Ritson-Williams et al. 2009, Banaszak
com. pers. 2018). Por lo tanto, se aplicé una tasa de mortalidad post-asentamiento
siguiendo también el modelo de distribucién de Weibull (ec. 1). Basado en el trabajo de
Ritson-Williams, la tasa de mortalidad de Acropora palmata alcanzé 85% después de seis
semanas. Por lo tanto, el pardmetro A se ajustd a 0.068 para cumplir con el resultado
anterior. Asimismo, la tasa de mortalidad fue aplicada aleatoriamente a una misma cohorte
(en este caso una cohorte se refiere a un grupo de larvas que reclutaron el mismo dia). Cabe
resaltar que si una larva se encontré en la interfase tierra-océano se mantuvo estatica hasta
el préximo paso de tiempo (p.ej., parametro Standstill) y si esta salid del dominio, se
consideré como muerta.

7.3. Analisis de datos

Utilizando las salidas del modelo Lagrangiano, se realizaron varias matrices de conectividad
para resaltar los eventuales cambios en el patrén de dispersién; asi como, para entender la
dinamica general de la dispersién larvaria de A. palmata dentro del SAM. Las matrices de
conectividad Cijj se calcularon como el nimero de larvas liberadas en una zona de liberacion
J que reclutaron en una zona de reclutamiento i. Si una larva recluta en su propia zona de
liberacion, se le llama auto-reclutamiento (Cij, diagonal de la matriz) mientras que, si recluta
en otra zona, se le llama reclutamiento subsidiario.

En un primer tiempo, se empled el algoritmo de Louvain (o fast community unfolding) para
detectar las eventuales zonas de mayor conectividad; también llamadas comunidades,
existente dentro de una red compleja. Este algoritmo se basa en la optimizacién de la
modularidad para descomponer una grafica en subunidades (i.e., comunidades), es decir un
conjunto de nodos altamente interconectados entre si, pero débilmente interconectados
con el resto de la red (Blondel et al. 2008). El algoritmo consta de dos fases. En la primera
fase, cada nodo pertenece a su propia comunidad. Luego se calcula el incremento de
modularidad al remover el nodo de su propia comunidad y, moviéndolo en la comunidad
vecina. El nodo se queda en la comunidad con mdxima modularidad. Esto se repite hasta
alcanzar la maxima modularidad local, para cada nodo. En la segunda fase, los nodos
perteneciendo a una comunidad fusionan en un “super-nodo” y se repite la primera fase
hasta alcanza la maxima modularidad global. Este proceso también permite obtener una
jerarquizacion de los diferentes patrones de comunidades. Este analisis resulta importante
para resaltar los mdédulos funcionales escondidos dentro una red compleja, los cuales
podrian tener una gran importancia ecoldgica (p.ej., subpoblaciones).

Posteriormente se aplicéd la teoria de graficas o redes, para poder evaluar la estructura
metapoblacional de A. palmata; asi como, la eficiencia de las AMPs del SAM en cuanto a la
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conectividad larvaria de A. palmata. Generalmente, una grafica estd constituida de un
conjunto de nodos y un conjunto de aristas, es decir un vinculo uniendo a dos nodos
(Blondel et al. 2008, Urban et al. 2009, Treml et al. 2008, Lequeux et al. 2018). Si las aristas
presentan direccion, se les llaman arcos y cuando las aristas poseen valores asociados, la
grafica se considera ponderada. En el presente estudio, las subpoblaciones detectadas por
el algoritmo de Louvain representaron los nodos y el nivel de conectividad representd los
arcos (i.e., probabilidad o nimero de larvas). Por lo tanto, se sumaron los valores de
reclutamiento asociados a los poligonos (discretizados) ubicados dentro de una misma
subpoblacion, para obtener los valores representativos de cada subpoblacion (auto-
reclutamiento y reclutamiento subsidiario).

Se analizd la vecindad o grado (ingrado y exgrado) de cada nodo; es decir, el nUmero de
localidades conectadas directamente a un nodo particular (Urban et al. 2009, Treml et al.
2008, Lequeux et al. 2018). El ingrado se refiere al nimero de localidades “llegando” a un
nodo (i.e., upstream), mientras que el exgrado se refiere al numero de localidades
“saliendo” de dicho nodo (i.e., downstream). Cabe resaltar que el valor de cada arco fue
prioritario en lugar del nimero de conexiones. Este analisis permitié discernir si una
subpoblacion actia como fuente larvaria o como sumidero.

Finalmente, se calculd la centralidad intermedia de cada subpoblacién, es decir la
proporcidn de rutas mas cortas entre cada par de nodos, pasando por un nodo particular
(Newman 2005, Treml et al. 2008, Lequeux et al. 2018). Esta métrica resalta los nodos mas
usados dentro de una misma red, lo cual resulta importante para destacar las
subpoblaciones actuando como “stepping stones” (mds transitadas). La centralidad
intermedia se calculé de la siguiente manera:

nge (W)
N, (2)

S,t+u

c(u) =

Donde ng;: (1) es el numero de rutas mas cortas de S hacia t que pasan por el nodo U, y Ng;
es el nimero total de rutas mas cortas de S hacia t.
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8. Resultados

Los resultados se dividieron en tres partes: la validaciéon del modelo hidrodinamico, la
estimacion de la conectividad de A. palmata vy, la eficiencia de la red de AMPs en
representar la conectividad de A. palmata dentro del SAM.

8.1. Validacion del modelo hidrodinamico

Antes de utilizar un modelo hidrodinamico con cierto grado de confianza, es necesario
evaluar su capacidad en representar y/o predecir la realidad. No obstante, validar cualitay
cuantitativamente un modelo hidrodinamico resulta generalmente dificil, debido a la
escasez de datos in situ disponible y en la escala espaciotemporal requerida. En el presente
estudio, la escala espaciotemporal relativamente fina del modelo (3 y 1 km cada 2 horas,
respectivamente) dificultd la adquisicion de datos in situ comparables. Sin embargo, se
utilizaron datos principalmente derivados de imagenes satelitales para poder comparar los
componentes zonales (u) y meridionales (v) de las corrientes; asi como, la elevacién de la
superficie del mar. Cabe resaltar que, debido a la baja resolucidn de los datos satelitales,
solamente se validé el modelo de 3 km (menor resolucién). Efectivamente, el modelo de 1
km presenta procesos de escala espaciotemporal menores provocando cierto ruido en la
sefial de mesoescala, impidiendo poder comparar adecuadamente los datos del modelo
hidrodindmico y los datos satelitales. Se ha observado que el modelo de 1 km presenta
contra corrientes costeras (p.ej., parte sur de Cozumel) y giros de escala menores
relativamente persistentes (p.ej., Cozumel, Sian Ka’an), pudiendo transportar y/o mantener
las particulas en regiones especificas.

Los datos utilizados como referencia fueron los datos del modelo de corrientes superficiales
global OSCAR (Ocean Surface Current Analysis Real-Time por sus siglas en inglés), con una
resolucion espacial de 1/3° y temporal de 5 dias
(https://podaac.jpl.nasa.gov/dataset/OSCAR L4 OC third-deg). Los datos contienen
estimaciones de las componentes zonal (U) y meridional (v) de las corrientes superficiales,

calculadas a partir de la elevacién de la superficie del mar, de los vientos y de la temperatura
superficial del mar (dichos datos provienen de varios satélites e instrumentos in situ).
Ademas, se utilizaron los datos de altimetria AVISO, con una resolucién espacial de 1/4°y
temporal de un dia (https://www.aviso.altimetry.fr/en/data/products/sea-surface-height-

products/global/ma dt-h-uv.html). Los datos de AVISO representan la topografia dindmica

absoluta (ADT por sus siglas en inglés); es decir, a la suma de la topografia dindmica media
(MDT por sus siglas en inglés) y de la anomalia del nivel del mar (SLA por sus siglas en inglés),
calculada a partir de diferentes satélites. Para poder comparar cualita y cuantitativamente
los datos del modelo hidrodinamico MOHID con los datos de referencia (p.ej.,, OSCAR vy
AVISO), las variables del modelo hidrodinamico MOHID se interpolaron a la resolucidn
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espacial de las variables de referencia (menor resolucién espaciotemporal) y, se realizaron
promedios mensuales.

8.1.1. Validacion de las componentes zonal y meridional

En general, el modelo hidrodindmico MOHID representa relativamente bien el patrén de
corrientes del SAM tanto cualitativa como cuantitativamente (RZ,;,; = 0.62). Especialmente
la variabilidad mensual de la corriente del Caribe, la cual rige el patron de circulacidon
regional (Fig. 6).

Durante el mes de agosto, la Corriente del Caribe entra oblicuamente en la frontera este
del modelo y se desvia hacia el norte para seguir la costa mexicana y finalmente salir por el
Canal de Yucatdn. No obstante, la Corriente del Caribe calculada por el modelo
hidrodinamico MOHID parece ser mas ancha y con una magnitud ligeramente inferior a la
reportada por el modelo global OSCAR (como lo indica la regresion lineal en ambos
componentes). Esta ligera diferencia repercute en la regiéon suroeste del modelo
hidrodindmico MOHID, forzando la corriente a fluir hacia el oeste y no hacia el norte (como
lo muestra el modelo global OSCAR). Sin embargo, se puede observar un giro anticiclénico
bien definido, centrado en 20° N — 85° W en la region noreste de ambos modelos.

De septiembre a noviembre, la Corriente del Caribe entra casi perpendicularmente en Ila
frontera este del modelo, se desvia hacia el norte y sale por el Canal de Yucatan (como
anteriormente). Este ligero cambio de direccion permite la intensificaciéon y el
desplazamiento del giro anticiclénico hacia el oeste. A medida que el giro anticiclénico se
desplaza hacia la costa mexicana, un nuevo giro ciclénico del mismo tamafio aparece junto
a él. En noviembre, ambos giros (anticiclonicos y ciclénicos) se encuentran ubicados en
19.5°N—-86° Wy 20° N—-85°W, respectivamente. A partir de septiembre, otro giro ciclénico
aparece en la region suroeste del modelo hidrodindamico MOHID (16.5° N — 87° W). No
obstante, este Ultimo empieza a percibirse solamente a partir de octubre en el modelo
global OSCAR (17° N — 86° W).

Las graficas de correlaciones muestran que el mes de octubre fue cuando los resultados del
modelo hidrodindmico MOHID se asemejaron mas a los datos de referencia (R2 = 0.69 y R?
= 0.83), seguido de septiembre (R2 = 0.52 y R2 = 0.69), agosto (R2 =0.41y R2=0.71) y
finalmente noviembre (R2 = 0.38 y R2 = 0.71). Ademas, se puede observar que el modelo
tiende a subestimar ambas componentes (orientacion de la linea de regresion lineal),
principalmente cuando las velocidades son altas.
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Figura 6. Mapas de corrientes superficiales de agosto a noviembre 2017. La primera columna corresponde a los resultados
interpolados del modelo hidrodindmico MOHID, mientras que la segunda columna corresponde a los resultados del modelo
global OSCAR. La tercera columna corresponde a las grdficas de dispersion de cada componente (U y v) de la velocidad de
la corriente, con su respectivo coeficiente de determinacién (R2). La linea roja representa una correlacién perfecta
(hipotética) entre el modelo hidrodindmico MOHID y el modelo global OSCAR. Mientras que, la linea negra representa la
regresion lineal existente entre ambos modelos.
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8.1.2. Validacion de la elevacion de la superficie del mar

La elevacion de la superficie del mar del modelo hidrodindmico MOHID se compard
mensualmente con imagenes satelitales de altimetria AVISO (Fig. 7). Generalmente, la
elevacion de la superficie del mar calculada por MOHID corresponde a la topografia
dindmica promedia (MDT por sus siglas en inglés) mas la anomalia de la superficie del mar
(SLA por sus siglas en inglés). Sin embargo, existe ligeras diferencias entre la elevaciéon de la
superficie del mar generada por MOHID (y otros modelos hidrodindmicos tales como
HYCOM, ROMS, etc.) y datos de altimetria, lo que dificulta su comparacién. En altimetria,
los datos de mareas son generalmente eliminados; asi como, la variabilidad de la anomalia
de la superficie del mar generada por procesos de alta frecuencia (i.e., ondas costeras
atrapadas). Por lo tanto, puede existir un desfase entre los datos calculados mediante
modelos hidrodindmicos y los datos de altimetria. No obstante, como lo sugieren varios
expertos (foros de MOHID y ROMS), este desfase puede ser compensado por una constante
fija (i.e., offset) para poder ser comparados adecuadamente. En este estudio, se utilizé una
constante de 0.45 (i.e., promedio de la ADT) para poder analizar ambos juegos de datos.

De manera general, el modelo hidrodinamico MOHID representa muy bien la elevacion de
la superficie del mar (R%,,,; = 0.87). Asi como para los componentes de velocidad (uy v), el
modelo tiende a subestimar ligeramente los valores de AVISO (ver las gréficas de
dispersion). De agosto a noviembre, la elevacidon de la superficie del mar tiene un
comportamiento similar a las corrientes superficiales antes mencionadas. Es decir que,
durante agosto y septiembre, el giro anticiclonico presenta una elevacién de
aproximadamente 1 m ubicado en 20° N — 85° W. Mientras que, durante octubre vy
noviembre, este se mueve hacia el oeste dejando aparecer un giro ciclénico con una
elevacién de aproximadamente 0.5 m en su centro. Cabe resaltar que, en todos los meses,

la regidn noroeste presenta una elevacion casi nula.

Finalmente, el patrén de corrientes superficiales y la elevacién del nivel del mar generados
por el modelo hidrodindmico MOHID resultaron satisfactorios (i.e., alto R?) para poder
realizar estudios de dispersiéon larvaria. Cabe resaltar que el patron de corrientes
superficiales de la zona no fue afectado por ningln huracan durante el periodo de
dispersidon larvaria. Estos pasaron antes/después de iniciar/finalizar las simulaciones
Lagrangianas. El huracan mas cercano a las fechas de dispersion larvaria fue el huracdn
Franklin, el cual entré en la zona de estudio el 7 e impacté las costas de Veracruz el 10 de
agosto 2017, es decir 2 dias antes de las simulaciones
(https://www.nhc.noaa.gov/gis/archive besttrack.php?year=2017).

25


https://www.nhc.noaa.gov/gis/archive_besttrack.php?year=2017

MOHID interpolado AVISO

A to 2017
Agosto 2017 Agosto 2017 1 goste

22°N

[m]

0.8 R?=0.94138
21°N 0.8 Offset = 0.45 m

20°N 20°N

=4
)

0.6

19°N 19°N

AVISO ADT [m]

=
IS

18°N 0.4

17°N 0.2 0.2

Elevacion de la superficie del mar

89°W 87°W 85"W 89°W 87°"W 85°W 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

MOHID nivel del mar [m]

MOHID interpolado AVISO

Septiembre 2017
Septiembre 2017 Septiembre 2017

22°N 22°N I ! :
.—w —_ #
. . i E 0.8 R? = 0.89633 b e
21°N 21°N j 08 & Offsel = 0.45 m . SeA
E oA
T _ b
20°N 20°N T Es Ry e
" 68 5 R
19°N 19°N 14 ; .
z 04
@ =0 7
18°N 18°N 0.4 ] H /
c .
g
17°N 17°N 0z 8 02
B
,‘ w
16°N 16°N
0 0
89°W 87°W 85°W 89°wW 87°W 85°W 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1
MOHID nivel del mar [m]
MOHID interpolado AVISO Octubre 2017
Octubre 2017 Octubre 2017 1
22°N I =3 22°N !
= ; T . I
o B = 08 R* =0.82498 Aot
21°N i 21°N i 08 & Offset = 0.45 m Ry
o o 3z - S e
20°N 20°N N E s /
068 o s
19°N 19°N g 2 B/
z S 04 .
«© > 0
18°N 18°N 04y = ~e
c
o o 2
17°N 17°N 02 % 02
2
* w
16°N 16°N
0 0
89°W 87°W 85°W 89°W 87°W 85°W 0 02 04 0.8 08 1
MOHID nivel del mar [m]
MOHID interpolado AVISO ) Noviembre 2017
Noviembre 2017 Noviembre 2017
22°N I ! -
. E 0.8 R? = 0.83379 o
21°N 0.8 ’g: Offset = 0.45 m -
T -
20°N S Eos L A
06 T 5 34
19°N E < )
E-] 8
0.4 K z0
18°N s *
c
. g
17°N 02 § 02
o
16°N
0 1 . . )
0 02 06 08 1

0.4 .
MOHID nivel del mar [m]

Figura 7. Mapas de elevacion de la superficie del mar (m) de agosto a noviembre 2017. La primera columna corresponde
a los resultados interpolados del modelo hidrodindmico MOHID, mientras que la segunda columna corresponde a los
resultados de AVISO. La tercera columna corresponde a las grdficas de dispersion, con su respectivo coeficiente de
determinacién (R?) y el offset (0.45 m) utilizado para ajustar los datos del modelo MOHID. La linea roja representa una
correlacion perfecta (hipotética) entre el modelo hidrodindmico MOHID y AVISO. Mientras que, la linea negra representa
la regresion lineal existente entre ambos juegos de datos.
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8.2. Conectividad de Acropora palmata
8.2.1. Matriz de conectividad total

La matriz de conectividad total representa de manera gréfica, el transporte larvario
potencial entre cada poligono de las simulaciones (Fig. 8). En general, la magnitud del
transporte larvario se encuentra relativamente baja. De las 15, 525,000 particulas liberadas,
solamente el 18% (2, 790,984 particulas) reclutaron dentro del SAM. Las otras particulas
fueron exportadas fuera del dominio (principalmente al norte) o murieron antes de
encontrar un poligono para poder reclutar a tiempo. Sin embargo, algunos poligonos
alcanzan un reclutamiento superior a 8000 larvas por afio. Estos poligonos se encuentran
mayormente a lo largo de la diagonal de la matriz, indicando que los procesos de auto-
reclutamiento y de reclutamiento subsidiario entre poligonos cercanos son dominantes.
Ademads, también existe reclutamiento subsidiario significativo entre poligonos lejanos
(p.€j., de Belice a México). Por otro lado, se puede observar que la direccién del transporte
larvario ocurre casi exclusivamente de sur a norte (i.e., parte superior de la matriz de
conectividad), lo que concuerda con el patrén de circulacidn regional.
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Figura 8. La matriz de conectividad representa el transporte larvario potencial entre los 621 poligonos del SAM después de
25 dias de deriva. Las lineas negras representan los diferentes paises formando parte del SAM: MEX (México), BEL (Belice),
GUA (Guatemala) y HON (Honduras).
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8.2.2. Metapoblacién de Acropora palmata dentro del SAM

Se utilizé el algoritmo de Louvain (Blondel et al. 2008), el cual se basa en la optimizacién de
la modularidad, para poder detectar las zonas de mayor conectividad (también llamadas
comunidades) dentro de la matriz de conectividad total. Dichas zonas de alta conectividad
fueron asimiladas a las subpoblaciones de una misma metapoblaciéon. Una metapoblacién
se define como una poblacion de poblaciones, es decir unas subpoblaciones locales
separadas geograficamente, entre las cuales existe cierto intercambio de individuos
(Hanski, 1999).

A mayor modularidad, se detecté una sola metapoblacién de A. palmata dividida en 15
subpoblaciones (Fig. 9, 1zq.). Estas subpoblaciones presentan muy alta conectividad interna
y poca conectividad externa (i.e., con otras subpoblaciones). Ademas, las subpoblaciones
detectadas por el algoritmo siguen un patrén geografico relativamente bien establecido
(Fig. 9. Der.). La mayoria de las subpoblaciones son generalmente compuestas por un grupo
de poligonos relativamente cercanos (p.ej., Akumal) y dividen el SAM de manera natural.
Excepto la subpoblacién compuesta por Cozumel, Lighthouse y Glovers (color naranja), la
cual esta dividida en dos grandes grupos de poligonos localizados a mas de 300 kilémetros
de distancia (Cozumel y Lighthouse — Glovers).
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Figura 9. Deteccion de la metapoblacion de Acropora palmata mediante el algoritmo de Louvain. Las zonas de mayor
conectividad se encuentran del mismo color y representan una subpoblacion diferente. El panel izquierdo representa los
621 poligonos divididos en subpoblaciones y su conectividad (flechas negras). El panel derecho representa los 621 poligonos
geolocalizados divididos en subpoblaciones.
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8.2.3. Conectividad genética y demografica de Acropora palmata

Los poligonos (i.e., los nodos) y el transporte larvario asociado (i.e., los arcos) que
pertenecieron a una misma subpoblacion se fusionaron en un “super nodo” representativo
de esta misma subpoblacidén. El transporte larvario correspondiente fue estandarizado con
respecto al nUmero de poligonos que presenté cada subpoblacién. Por lo tanto, se obtuvo
una nueva matriz de conectividad representativa de la estructura metapoblacional de A.
palmata dentro del SAM. Dicha matriz fue subdividida con base en la magnitud del
transporte larvario (Fig. 10).

La magnitud del transporte larvario potencial entre cada subpoblacidon (i.e., matriz
estandarizada) es muy variable (1 — 478 768 larvas) y puede afectar de manera diferente la
dinamica metapoblacional de A. palmata. Un transporte larvario débil (p.ej., una larva por
afio), afectara una subpoblacién Unicamente a nivel genético. Es decir que la diversidad
genética de una subpoblacidn sera mantenida mediante la introduccion de nuevos genes,
sin afectar el crecimiento poblacional de esta. Por otro lado, un transporte larvario fuerte
(p.ej., > 1000 de larvas por afio), afectara una subpoblacién tanto a nivel genético, como a
nivel demografico. Si el niUmero de larvas importadas es superior, inferior o igual al nimero
de colonia coralinas muertas, la poblacidon tendrd a aumentar, disminuir o mantenerse,
respectivamente. Por consiguiente, se destacaron las conexiones demograficas mediante
un umbral de probabilidad igual o superior a 0.001 (Treml| & Halpin 2012).

Este limite permitié separar la conectividad genética de la conectividad demogréfica, las
cuales representan el 28 y 14% de una conectividad perfecta hipotética (i.e., matriz de
conectividad totalmente llena), respectivamente. Estos valores son relativamente bajos,
pero aceptables tomando en cuenta los patrones de corrientes de la regiéon (i.e., las
corrientes fluyen casi exclusivamente de sur a norte, restringiendo las conexiones en
sentido contrario). Ademads, el andlisis de componentes débiles demostré la buena
conectividad de las subpoblaciones de A. palmata dentro del SAM tanto a nivel genético
como demogréfico (Fig. 10, izq.). Solamente la subpoblacion de Banco Chinchorro se
encuentra aislada del resto de las subpoblaciones, pero Unicamente a nivel demografico. Es
decir que las larvas que logran reclutar en Banco Chinchorro son tan escasas que no afectan
su dindmica poblacional, pero si aportan variabilidad genética.

En ambos escenarios, el auto-reclutamiento; asi como, el reclutamiento subsidiario entre
subpoblaciones cercanas, son los procesos predominantes (al igual que la matriz de
conectividad inicial). Sin embargo, se destacaron dos transportes larvarios de gran
magnitud entre Lighthouse - Glovers y Cozumel, los cuales estan separadas por mas de 300
km. La magnitud de este transporte es probablemente responsable de la unidn de estas tres
localidades en una misma subpoblacion.
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Figura 10. Representaciones del transporte larvario potencial entre las subpoblaciones de Acropora palmata. El panel
superior e inferior representan la conectividad genética (<0.001) y demogrdfica (20.001), respectivamente. La columna de
la izquierda representa el transporte larvario en forma de grdfica (i.e., conjunto de nodos y arcos). Las flechas o arcos
azules/rojas representan respectivamente la conectividad genética/demogrdfica y, el grosor es proporcional a la magnitud
del transporte larvario. Los arcos que regresan a su punto de origen representan el auto-reclutamiento. Los colores de los
nodos representan los componentes débiles. La columna de derecha representa el transporte larvario en forma de matriz
de conectividad. Las lineas negras representan los diferentes paises incluidos dentro del SAM (México, Belice, Guatemala
y Honduras) mientras que los acrénimos representan las subpoblaciones. Subpoblaciones de México: MX (México norte),
CZ (Isla de Cozumel), AK (Akumal), SK (Sian Ka’an), MH (Mahahual), BO (Banco Chinchorro). Subpoblaciones de Belice: BN
(Belice norte), CB (Corozal Bay), TN (Turneffe norte), TS (Turneffe sur), LG (Lighthouse), GL (Glovers), BC (Belice centro), BS
(Belice sur), PH (Port Honduras). Subpoblaciones de Guatemala: GO (Guatemala oeste), GE (Guatemala este).
Subpoblaciones de Honduras: HO (Honduras), RO (Roatan) y GU (Guanaja). Ciertas subpoblaciones fueron divididas para
facilitar la visualizacion espacial de estas (p.ej., Roatan y Guanaja) y el transporte larvario fue estandarizado en funcién de
la superficie de cada subpoblacion.
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8.2.4. Teoria de graficas — métricas

El andlisis de vecindad se enfoca en detectar las conexiones entrantes y salientes de cada
nodo y por consiguiente provee informacién acerca de la funcién ecolégica (p.ej., fuente o
sumidero) de cada subpoblacidn. Las subpoblaciones consideradas como fuentes larvarias
se localizan en Belice, principalmente en Lighthouse, Belice Centro, Glovers, Belice Norte y
Belice Sur (Fig. 11A). Dichas subpoblaciones fuentes son muy importante debido a que
promueven el transporte larvario a lo largo de toda la metapoblacién.

Por otro lado, las subpoblaciones consideradas como sumideros larvarios se encuentran
mas dispersas a lo largo del SAM (Fig. 11B). La subpoblacién sumidero mds importante es la
Isla de Cozumel, seguida por Mahahual, Guatemala Oeste, Turneffe Sur y Belice Norte.
Dichos sumideros presentan la ventaja de adquirir nuevos individuos provenientes de otras
subpoblaciones (i.e., principalmente las subpoblaciones fuentes) y aumentar su potencial
de resiliencia.

La centralidad intermedia destaca los nodos de mayor influencia dentro de una red (Fig.
11C). A nivel ecolégico, dichos nodos o subpoblaciones pueden servir de localidad
intermedia, también llamadas “Stepping Stone”, para que las larvas accedan a otras
localidades mas alejadas a lo largo de varios eventos multigeneracionales. Generalmente,
las subpoblaciones de A. palmata presentan una centralidad intermedia relativamente alta,
lo que indica que existen varias subpoblaciones consideradas como “stepping stones”. Las
subpoblaciones con mayor centralidad intermedia son Belice Norte (0.69), Belice Centro
(0.57), Belice Sur (0.40), Sian Ka’an (0.30) y Turneffe Sur (0.25). Belice permite conectar las
subpoblaciones de Honduras con México mientras que Sian Ka’an permite conectar Belice
con el norte de México.

Finalmente, se calculd el nivel de resiliencia de cada subpoblacion realizando el andlisis de
vecindad tomando en cuenta el auto-reclutamiento (Fig. 11D). Una subpoblacién puede
mantenerse estable mediante el solo proceso de auto-reclutamiento; sin embargo, recibir
otro aporte larvario puede ser critico para la resiliencia de una subpoblacidn, especialmente
si esta presenta niveles de degradacidén avanzada. En este sentido, la mayoria de las
subpoblaciones se encuentran relativamente resilientes, siendo las subpoblaciones de
Cozumel, Turneffe Sur, Akumal, Mahahual y Guatemala Oeste las mas resilientes. No
obstante, se necesita hacer énfasis en la proteccidn de las subpoblaciones de Lighthouse,
Turneffe Norte y Banco Chinchorro las cuales presentan una resiliencia muy baja.
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Figura 11. Conectividad de las subpoblaciones de Acropora palmata. Andlisis de vecindad - fuentes larvarias (panel superior
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8.3. Eficiencia de la red de AMPs

8.3.1. Eficiencia en cuanto la conectividad

Para poder averiguar la eficiencia de la red de AMPs del SAM en cuanto a la
representatividad de la conectividad de A. palmata, se removieron los poligonos externos
a las AMPs y se realizaron dos nuevas matrices de conectividad de la misma dimension (i.e.,
genética y demografica). Todas las subpoblaciones detectadas por el algoritmo de Louvain
estan protegidas por lo menos por una AMP, excepto la subpoblacién de Mahahual, la cual
esta protegida parcialmente por una pequeiia parte de la AMP de Xcalac y Sian Ka’an (pero
no posee ninguna AMP propia). Cabe resaltar que las AMPs pueden cubrir solamente alguna
parte de la subpoblacion (p.ej., Akumal) o la subpoblacién entera (p.ej., Banco Chinchorro),
lo cual tiene un impacto importante en la representatividad de la conectividad de A.
palmata dentro del SAM.

Los resultados muestran que la red de AMPs alcanza a reproducir el 85y 71% de la
conectividad metapoblacional de A. palmata a nivel genético y demografico,
respectivamente (Fig. 12). No obstante, la magnitud de la conectividad representada por
las AMPs es menor. En general, el auto-reclutamiento es el proceso mas afectado.
Principalmente en las subpoblaciones parcialmente protegidas tales como Akumal,
Mahahual, Belice Norte, Belice Centro, Belice Sur y Port Honduras. Cabe resaltar que el
proceso de auto-reclutamiento de Mahahual ya no es demograficamente relevante. Por lo
tanto, su preservacion reposa exclusivamente sobre el reclutamiento subsidiario
proveniente de otras AMPs localizadas en Belice Norte y Turneffe. Por otra parte, el
reclutamiento subsidiario también se ve afectado en algunas conexiones de larga distancia,
como entre Lighthouse y Cozumel.

A pesar de la buena representatividad de la conectividad de A. palmata, ciertas conexiones
demograficamente importantes no pudieron ser reproducidas mediante la configuracién
actual de la red de AMPs (color rojo en la matriz de conectividad). Lo cual tiene
consecuencias importantes en la estructura de la metapoblacién (Fig. 13). El analisis de
componentes débiles mostré que en lugar de tener 2 componentes aislados (Banco
Chinchorro y el resto del SAM), la red de AMPs presenta 4 componentes aislados. Estos
componentes son Banco Chinchorro, Corozal Bay, Belice — Guatemala y el resto del SAM.
Estas fracturas entre Belice Sur y Belice Centro y entre Belice Norte y Corozal Bay no
permiten un transporte larvario suficiente para mantener conectividad demografica en
estas subpoblaciones.
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8.3.2. Eficiencia en cuanto al reclutamiento

De todas las particulas que reclutaron dentro del SAM (18%), el 50.3% (1, 404,400
particulas) reclutaron dentro de los limites de una AMP, mientras que el 49.7% (1, 386,600
particulas) reclutaron en dreas sin ningun tipo de proteccién (Fig. 14). Lo cual demuestra la
posibilidad de crear nuevas zonas de conservacién dentro del SAM. Existen varias zonas con
alto nivel de reclutamiento que todavia no se encuentran protegidas. Particularmente las
zonas alrededor de Puerto aventuras, Tulum, Mahahual (México), San Pedro, Belice Norte,
Belice Sur (Belice) y finalmente al sur de Utila (Honduras). Cabe resaltar que las zonas de
Puerto Aventuras, Mahahual y Belice podrian ser consideradas como zonas de conservacién
claves para mantener la conectividad metapoblacional de A. palmata dentro del SAM. No
obstante, otros factores también son a tomar en cuenta (p.ej., biodiversidad, costo de
creacion, etc.).
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Figura 14. Representacion espacial del reclutamiento total de los 621 poligonos de la simulacion. Los poligonos azules
representan todas las AMPs del SAM.
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9. Discusion

9.1. Limites del modelo

La evaluacién de la conectividad de A. palmata entre las AMPs del SAM mediante
simulaciones biofisicas, representan un primer esfuerzo para entender parte de la dindmica
metapoblacional de A. palmata y estimar la eficiencia de la red de AMPs. Sin embargo, los
resultados obtenidos dependen casi exclusivamente de la parametrizacion del modelo
biofisico y presentan ciertos limites.

Debido a la falta de informacion sobre A. palmata, especialmente en las etapas larvarias,
ciertos parametros fueron simplificados u omitidos durante el proceso de dispersidon
larvaria. Primero, la ubicacion precisa de las colonias o poblaciones de A. palmata son
relativamente desconocida (excepto, Rodriguez-Martinez et al. 2014), por lo cual, se infirid
gue a lo menos una colonia de A. palmata estaba presente en cada poligono de la
simulacién. Segundo, para poder cubrir toda el drea de SAM, el nimero de larvas liberadas
por poligono fue inferior a la realidad e independiente al estado de salud del arrecife, lo que
pudiera tener un impacto en la magnitud de la conectividad. Finalmente, ciertas aptitudes
de las larvas fueron simplificadas tales como la mortalidad, el movimiento horizontal y la
flotabilidad. Cabe resaltar que ningin movimiento vertical fue aplicado debido a que el
modelo hidrodindmico fue configurado en dos dimensiones.

Por consiguiente, se recomienda seguir trabajando tanto en la parametrizacién del modelo
Lagrangiano, como del modelo hidrodindmico. Efectivamente, se necesita también
aumentar la resolucion espaciotemporal del modelo hidrodinamico para lograr modelar
estructuras hidrodinamicas de escala menor, las cuales pudieran tener fuertes impactos en
la dispersion o retencién larvaria. Ademas, ampliar el periodo de simulacidon permitird
observar eventuales cambios interanuales en los patrones de dispersion de A. palmata (i.e.,
afio ENSO). Finalmente, se sugiere obtener datos in situ para poder comparar
adecuadamente los resultados del modelo, especialmente en ambientes complejos y
Someros.

9.2. Patrdn de corrientes y estructura metapoblacional de Acropora palmata

Dentro del SAM, A. palmata tiene una estructura metapoblacional Unica, dividida en 15
subpoblaciones bien determinadas. La mayoria de dichas subpoblaciones miden en
promedio 80 km de longitud, demostrando que el transporte larvario (i.e., auto-
reclutamiento y reclutamiento subsidiario) ocurre principalmente entre localidades
cercanas. Esto coincide también con los estudios de Melbourne-Thomas et al. (2011), Wood
et al. (2012) y, Holstein et al. (2014). Por lo tanto, los procesos oceanograficos costeros de
escala espaciotemporal menores parecen tener un papel importante en cuanto a la
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retencion larvaria en ciertos sitios. Por ejemplo, a pesar de ubicarse en una zona de
corrientes muy fuertes, Cozumel presenta una pequefia contra corriente costera en el sur
de la isla, la cual favorece la retencion larvaria en esta zona. Inversamente, cabe resaltar
gue los arrecifes de Lighthouse, Glovers y Banco Chinchorro, también muy expuestos y
ubicados en zonas de corrientes fuertes, presentan un reclutamiento muy bajo.
Posiblemente debido a la dificultad de modelar adecuadamente la complejidad de ciertos
procesos hidrodinamicos de escala espaciotemporal menor, en ambientes muy someros
(pocas celdas del modelo hidrodindmico fueron configuradas como tierra en estas zonas).

Por otra parte, también ocurre el transporte larvario entre localidades muy distantes (i.e.,
Cozumel — Lighthouse — Glovers). Especialmente cuando la liberacién de larvas coincide con
el patrén de corrientes superficiales dominante. Los resultados obtenidos concuerdan con
los estudios de Chavez-Hidalgo (2009) y Wood et al. (2012), los cuales sugieren que la
corriente del Caribe permite un transporte larvario casi unidireccional desde Honduras y
Belice hacia México y probablemente también hacia otras localidades fuera de los limites
del modelo (p.ej., Veracruz, Florida o Cuba).

9.3. Conectividad genética y demografica

La teoria de graficas demostrd que ninguna subpoblaciéon de A. palmata se encuentra
genéticamente aislada. Lo que indica que la informacion genética de A. palmata a lo largo
de todo el SAM es muy similar y que cada subpoblacidon puede potencialmente recibir
nuevos alelos adaptativos proviniendo de otras subpoblaciones. Estos resultados coinciden
con los estudios genéticos de Baums et al. (2006) y Galindo et al. (2006) y con las eco-
regiones coralinas descritas por Verdon et al. (2009). No obstante, la naturaleza casi
unidireccional y multigeneracional de la conectividad dentro del SAM podria mantener
ciertas diferencias genéticas entre subpoblaciones lejanas (p.ej., México y Honduras).

Por otro lado, los resultados también demuestran que la subpoblacién de Banco Chinchorro
se encuentra demograficamente aislada del resto de la metapoblacién. Por lo tanto, su
persistencia depende exclusivamente de su auto-reclutamiento, lo que disminuye
fuertemente su potencial de resiliencia. Este resultado también concuerda con el estudio
de Melbourne-Thomas et al. (2011), los cuales hacen énfasis en el bajo reclutamiento del
norte de México y Banco Chinchorro. Asimismo, elevar el estatus de conservaciéon de Banco
Chinchorro parece indispensable ya que, si algin evento natural o antropogénico llega a
afectar su estabilidad poblacional, ninguna subpoblacién actuando como fuente externa
podra repoblar esta localidad de manera eficiente.
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9.4. Funcionamiento de la metapoblacion de Acropora palmata

Los diferentes andlisis relativos a la teoria de graficas permitieron determinar las
caracteristicas ecoldgicas de cada subpoblacion de A. palmata vy, establecer las
subpoblaciones claves para el buen funcionamiento de toda la metapoblacion.
Generalmente, las subpoblaciones fuentes; asi como, las subpoblaciones que presentan una
centralidad intermedia alta, son consideradas como esenciales para mantener la estabilidad
de una metapoblacién (Sale et al. 2010). Las subpoblaciones fuentes pueden mantener un
balance demografico estable en una subpoblacién con bajo auto-reclutamiento o
recolonizar una subpoblacion dafiada. Mientras que las subpoblaciones con alta centralidad
intermedia representan las localidades “stepping stones”, las cuales permiten conectar
indirectamente otras dos subpoblaciones a nivel multigeneracional. Los resultados
revelaron que las subpoblaciones de Belice y del sur de México actuan como fuentes
larvarias y como “stepping stones”. Efectivamente, Belice permite conectar las
subpoblaciones de Honduras con México mientras que Mahahual y Sian Ka’an permiten
conectar Belice con el norte de México.

A pesar de tener un nivel de auto-reclutamiento relativamente alto (excepto el norte de
México y Banco Chinchorro), una parte del reclutamiento de las subpoblaciones de A.
palmata ubicadas en Meéxico, proviene de subpoblaciones “upstream” mediante
conexiones directas (p.ej., Belice) e indirectas (p.ej., Honduras). Por lo cual, estas
subpoblaciones deberian ser consideradas como sitios sustanciales para la proteccién de A.
palmata. Ademas, es razonable mencionar que las subpoblaciones tanto del este de
Honduras como del norte de México, estan probablemente conectadas, por lo menos
genéticamente, con otras poblaciones externas del dominio (p.ej., Florida y Centroamérica),
lo cual incrementa potencialmente su centralidad intermedia y por ende su importancia
para otras regiones del Caribe.

9.5. Resiliencia de las subpoblaciones de Acropora palmata

Debido a que los pardmetros demograficos de la mayoria de las subpoblaciones no son
conocidos, cuantificar el auto-reclutamiento; asi como, el reclutamiento subsidiario, provee
informacién acerca del nivel de resiliencia de cada subpoblacién. Ambos procesos son
complementarios y de igual importancia. Un alto auto-reclutamiento implica que la tasa de
mortalidad de una subpoblacién puede ser compensada por la produccién de nuevos
individuos a nivel local. Mientras que, un auto-reclutamiento bajo indica que la tasa de
mortalidad no puede ser compensada totalmente y podria provocar el declive de la
subpoblaciéon (si no ocurre migracion o reproduccién asexual). Por otro lado, el
reclutamiento subsidiario permite balancear un eventual auto-reclutamiento bajo, o activar
un proceso de recolonizacion después de disturbios naturales (p.ej., huracanes) y/o
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antropogénicos (p.ej., contaminacion). Ademas, un bajo nivel de reclutamiento subsidiario
puede provocar endogamia e incrementar el riego de extincién de una subpoblacién.
Asimismo, si una poblacion se encuentra totalmente aislada, los alelos adaptativos
provenientes de otras subpoblaciones, principalmente mediante mutaciones, no pueden
llegar, lo que reduce el potencial de adaptacién de la subpoblacidon en un ambiente cada
vez mas variable. En este sentido, los resultados reportados indican que la mayoria de las
subpoblaciones son relativamente resilientes, especialmente las subpoblaciones
consideradas como sumideros (p.ej., Cozumel). Sin embargo, las subpoblaciones de
Lighthouse, Turneffe Norte y Banco Chinchorro presentaron un nivel de resiliencia muy
bajo. Por consiguiente, estudios demograficos mas profundos deberian ser realizados en
estas localidades vy, si dicha hipdtesis es corroborada, disefiar estrategias de conservacion
especificas.

9.6. Eficiencia de la red de AMPs

La red de AMPs actual representa bien la conectividad de la metapoblacion de A. palmata
y posee un nivel de retencidén larvaria relativamente buena, lo cual difiere de Schill et al.
(2015). Los resultados del presente estudio demuestran que aproximadamente el 50% de
las larvas liberadas en el SAM reclutan dentro de una AMP, mientras que Schill et al. (2015)
mencionan que solamente el 23% de las zonas con alto potencial de reclutamiento son
actualmente protegidas. No obstante, este valor es a tomar con precaucién ya que el
estudio de Schill et al. (2015) abarca un dominio mas grande (todo el Caribe) y no solamente
el SAM.

Por otro lado, la red de AMPs tiende a afectar el potencial de auto-reclutamiento de las
subpoblaciones menos protegidas (p.ej., Mahahual, Akumal, Belice). En ciertas AMPs, el
auto-reclutamiento ya no es suficiente para mantener la subpoblacién actual estable y
depende exclusivamente de otras AMPs para poder persistir (p.ej., Mahahual). Ademas, la
falta de ciertas conexiones demograficas afecta fuertemente la estructura metapoblacional,
asilando ciertas subpoblaciones. Consecuentemente, para intentar recuperar la
conectividad que la metapoblacién de A. palmata muestra naturalmente, existen dos
posibilidades. Primero, modificar los poligonos de las AMPs representando las
subpoblaciones asiladas, sin afectar perjudicialmente las otras conexiones. Segundo, crear
nuevas AMPs, actuando como “stepping stone” entre las subpoblaciones aisladas. Ambas
opciones resultan factibles, pero se necesita un estudio a mas profundidad para poder
tomar una decision adecuada.
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10. Conclusiones

e Acropora palmata forma una sola metapoblacién dentro del SAM, la cual se
encuentra dividida en 15 subpoblaciones.

e La conectividad entre las subpoblaciones sigue el patrén de corriente sur — norte,
principalmente mediante la corriente del Caribe. Pero, los procesos hidrodindmicos
de escala menor parecen tener un papel muy importante en cuanto al reclutamiento
larvario.

e A nivel genético, las subpoblaciones se encuentran bien conectadas.

e A nivel demografico, la subpoblacion de Banco Chinchorro es la Unica que se
encuentra aislada.

e Las subpoblaciones de Belice y del sur de México son muy importantes por ser
fuentes larvarias y tener alta centralidad intermedia.

e La resiliencia de las subpoblaciones del SAM es relativamente alta, siendo las
poblaciones sumideros unas de las mas resilientes.

e Todas las subpoblaciones poseen por lo menos una AMP que las protege parcial o
totalmente, excepto Mahahual.

e La red de AMPs del SAM reproduce adecuadamente la conectividad genética
existentes entre las distintas subpoblaciones. Sin embargo, no reproduce bien Ila
conectividad demografica, fragmentando la metapoblacidn en varias partes.

e Es necesario recuperar la conectividad de A. palmata mediante estrategias de
conservacioén; tales como, la modificacién de la poligonal de ciertas AMPs existentes
o la creacién de nuevas AMPs.

e La configuracién del modelo hidrodindmico y Lagrangiano puede ser mejorada.
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