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RESUMEN

Una metapoblacion esta referida a un conjunto de poblaciones locales en un
area relativamente grande, en donde a través de procesos migratorios se origina
un balance entre extinciones locales y recolonizaciones recurrentes de parches
desocupados. Sin embargo, los sistemas naturales se desvian de la estructura
clasica extincién-colonizacién, y el desarrollo de modelos metapoblacionales
mas complejos han permitido que estos conceptos comiencen a incluirse con
gran auge dentro de los estudios de los sistemas marinos, a pesar de que han
sido ampliamente expuestas las limitaciones del concepto de metapoblacién en
la ecologia marina. Dentro de los sistemas marinos, los arrecifes coralinos se
encuentran en deterioros criticos, debido a la degradacién del habitat local, la
sobrepesca y las entradas de contaminantes. Por esta razén, estudios teéricos
en el modelaje de las dindmicas poblacionales de peces arrecifales, permitiran
realizar aportes al desarrollo ecolégico conceptual y al establecimiento de
estrategias de manejo y conservacion, ya que a través de estos se podran
establecer y evaluar los factores que dirigen las fluctuaciones poblacionales y
determinan la persistencia o extincién de las especies y establecer la interaccion
de las dindmicas poblacionales a diferentes escalas espaciales (locales y
regionales). Considerando el ciclo de vida general de los peces arrecifales y de
los factores intrinsecos en su historia, es importante hacer énfasis en sus
estadios larvales, principalmente porque durante éstos ocurren procesos
ontogénicos drésticos. Igualmente, los procesos que ocurren durante estos
periodos son importantes en la dindmica y distribucion espacial de los peces
arrecifales, especificamente los procesos de dispersion larval y reclutamiento.
En el presente seminario se realiz6 una revision de las posibles formaciones de
estructuras metapoblacionales de los peces arrecifales en el tiempo y espacio,
con especial énfasis en la importancia e implicaciones ecolégicas de los estadios
larvales en sus dindmicas poblacionales. Posteriormente, se realizaron
exploraciones de la dinamica poblacional del mero tofia (Epinephelus guttats) a
diferentes escalas espaciales a través de posibles estructuras espaciales locales y
regionales. Las exploraciones se realizaron a través de modelos matriciales
poblacionales, los cuales por medio de las variaciones de la tasa de crecimiento
de poblaciones hipotéticas permitieron explorar posibles procesos de dispersion
larval de la especie entre diferentes ambientes y poblaciones locales. Los
resultados sugieren que la presencia de ambientes que permitan un aumento en
las tasas de sobrevivencia y crecimiento de los estadios larvales de E. guttatus
son esenciales en la viabilidad de sus poblaciones en el tiempo, igualmente,
procesos migratorios durante los estadios iniciales de vida de la especie entre
poblaciones locales puede establecer efectos rescate y con ello la persistencia de
la especie en un area determinada.
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I. INTRODUCCION

La mayorfa de las especies marinas presentan historias de vida
caracterizadas por un periodo larval plancténico y posteriormente de un
periodo benténico, sésil o sedentario. Este es el caso de los peces arrecifales, en
donde la distribuciéon espacial de las poblaciones de adultos podria ser
establecida por sus estadios tempranos de vida, especificamente con los
procesos de dispersion larval y reclutamiento (Cowen et al., 2006; Houde, 2009).

El potencial dispersivo de las especies durante su fase larvaria se
encuentra determinada por una serie de factores fisicos que influyen en el
esparcimiento de los individuos (patrones de circulacién de las masas de agua y
estructuras de retencion), asi como también por un conjunto de habilidades de
los organismos que les permite cierta interaccion con el ambiente (capacidades
locomotoras y sensoriales) (Werner et al., 2007).

Al mismo tiempo, una serie de factores de mortalidad, tanto fisico-
quimicos (temperatura, salinidad, concentracién de oxigeno) como bioldgicos
(depredacion, competencia, disponibilidad de alimento), originan una gran
variabilidad en la tasa de reclutamiento y retencién de los individuos (Houde,
2002; 2009). A su vez, las magnitudes de estas tasas de reclutamiento y auto-
reclutamiento permitirdn establecer cudn abiertas o cerradas son las
poblaciones, es decir, cudn conectadas se encuentran las poblaciones locales de
los peces arrecifales (Mora y Sale, 2002; Sale, 2004).

En los dltimos afios se ha hecho evidente que se precisa con urgencia
aumentar los estudios que permitan comprender y determinar los patrones de
conectividad entre poblaciones de peces arrecifales, convirtiéndose asi el
estudio de las dispersiones larvales y los procesos de reclutamiento uno de los
objetivos centrales en las investigaciones de sistemas coralinos y de las
dindmicas espaciales de las poblaciones de peces arrecifales.

El desarrollo de modelos metapoblacionales ha permitido nuevos
enfoques en las investigaciones de los sistemas marinos, a pesar de las
limitaciones de este concepto en la ecologia marina (Kritzer y Sale, 2004; 2006).
Estudios tedricos en el modelado de dindmicas poblacionales de peces
arrecifales pueden contribuir al conocimiento de la ecologia teérica conceptual
y en el desarrollo de estrategias adecuadas en el manejo y conservacién de los
recursos marinos. Al mismo tiempo, estos estudios permiten evaluar y entender
los procesos que determinan la persistencia o extinciéon de las poblaciones
locales, asi como también los factores que dirigen las fluctuaciones de los
tamafios poblacionales y las interacciones de los procesos locales y regionales
que definen las poblaciones de peces de arrecifes coralinos (Figueira 2006; 2009).

De esta forma, se plante6 como objetivo general del presente seminario
realizar una revision de las posibles formaciones de estructuras
metapoblacionales de los peces arrecifales en el tiempo y espacio, enfatizando
la importancia e implicaciones ecolégicas de los estadios larvales de los peces
arrecifales en sus dindmicas poblacionales.



II. REVISION TEORICA GENERAL

1. Conceptos Generales: Poblacion Local Vs. Poblacién Regional

El concepto de una poblaciéon ampliamente aceptado en la ecologia
moderna es definido como un grupo de individuos de una misma especie que
habitan e interactdan en un area determinada (Dodson et al., 1999; Begon et al.,
2006; Forrester et al., 2006). No obstante, varios investigadores han notado que
esta definicion tiende a ser un poco ambigua en lo que se refiere a la escala
espacial (Berryman, 2002; Camus, 2002).

Algunos autores han separado una “poblacién natural” de una
“poblacién local”, en donde esta dltima tiene como caracteristica principal que
los procesos migratorios son imperceptibles o sencillamente no existen. Por su
parte, una poblacién local estaria basada en que sus individuos interacttan
principalmente con sus co-especificos, respondiendo a un ambiente particular, y
a su vez se encuentran ampliamente influenciados por procesos migratorios
entre diversas poblaciones locales, teniendo altas probabilidades de procesos de
extincién y re-colonizaciéon (Hairston et al., 1960)

Los conceptos mencionados anteriormente, son la base de la teoria de la
dindmica de metapoblaciones (Hanski y Gilpin, 1997). El concepto de
metapoblacién fue propuesto inicialmente por Richard Levins (Levins, 1969), y
literalmente se refiere a una poblacion de poblaciones. En general, una
metapoblaciéon describe ensamblajes de poblaciones cuya dindmica es
independiente del resto, por lo tanto dichas poblaciones locales se encuentran
sometidas a diversos procesos de colonizacién y extincién, son balanceados a
través de procesos migratorios, origindindose un mantenimiento constante de
una especie determinada dentro del area total (Hanski y Simberloff, 1997).

Es importante destacar, que los modelos iniciales sugieren que una
estructura metapoblacional se formara dependiendo de la conexién o flujo
demografico entre parches, de forma tal que si se presentan movimientos
frecuentes e intensos de la especie entre parches o poblaciones locales se
presentardn bajas probabilidades de encontrar a las poblaciones estructuradas
bajo una metapoblacion, ya que mas bien se estaria en presencia de una tnica
poblacién homogénea. Por otra parte, si la tasa migratoria es muy baja se estaria
en presencia de poblaciones locales cerradas con un intercambio nulo de
individuos y sin la posibilidad de la formacién de una estructura
metapoblacional.

Las metapoblaciones y los diferentes modelos que la representan pueden
presentar una variedad de estructuras, con implicaciones variadas en la
persistencia y coexistencia de las especies. Segtin Harrison y Taylor (1997), las
estructuras metapoblacionales pueden ser clasificadas de la siguiente forma:



Modelos Espacialmente Implicito
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Espacialmente

Figura 1. Clasificacién de estructuras metapoblacionales

Un modelo con dindmica local implicita no considera las dindmicas de
las poblaciones locales, sino mas bien sélo toma en cuenta el nimero de parches
o espacios ocupados y desocupados por individuos de la especie en estudio. A
su vez este tipo de modelos puede considerar como supuesto principal que
todas las poblaciones locales se encuentran conectadas por igual, ignorandose el
tamano de las poblaciones locales (Modelo Clasico de Levins). En caso contrario
de que se considere tanto el tamano de los parches ocupados y desocupados, asi
como la distancia entre ellos, se estaria en presencia de un modelo de dindmica
implicita con estructura espacial.

Considerando que las metapoblaciones clasicas  (extincion-
recolonizacién) son representadas por un conjunto minoritario en la naturaleza
(Kritzer y Sale, 2004), se han elaborado modelos metapoblacionales con
estructuras mas complejas, las cuales consideran las dinamicas de las
poblaciones locales (Dinamica local explicita). Este tipo de modelos pueden
considerar la estructura espacial cuando se toman los supuestos de que las
poblaciones locales se encuentran ordenadas como celdas en una gradilla
regular, con tamanos poblacionales modelados como variables discretas o
continuas (Modelo espacialmente explicito); o més bien, al realizar predicciones
cuantitativas acerca de las dindmicas reales metapoblacionales, en cuanto al
numero de parches existentes dentro de la red de parches, el tamafo de éstos y
la localizacién exacta de cada parche (Hanski y Simberloft, 1997).

Considerando lo descrito anteriormente, varios autores han sugerido que
el arreglo espacial de los arrecites coralinos concuerda potencialmente con una
estructura metapoblacional, cumpliéndose una de las caracteristicas basicas del
modelo clasico propuesto por Levins, el cual es la base de todos los modelos
metapoblacionales (Hanski y Gilpin, 1997). Los arrecites coralinos proveen una
amplia diversidad de habitat distribuidos generalmente en forma de parches a



distintas escalas espaciales, permitiendo que los invertebrados y vertebrados
que se encuentran asociados a los sistemas coralinos respondan a este mosaico
espacial (Nybakken, 2001). De esta forma, en principio, este tipo de arreglos
espaciales permitiria que las dindmicas poblacionales de los peces arrecifales
puedan ser estudiadas bajo una estructura metapoblacional.

Hasta el momento, varios investigadores han tratado de evaluar la
viabilidad de modelar ciertas poblaciones arrecifales bajo teorias
metapoblacionales, especificamente por la importancia de estudiar los
organismos marinos a diferentes escalas espaciales (Local Vs. Regional) y sus
implicaciones en los estudios de conservacion. Entre estos estudios, son
destacables los realizados sobre colonias coralinas, poliquetos, algunos
decdpodos, erizos de mar, peces arrecifales y tortugas marinas (Mumby, 1999;
Jolly et al., 2003; Kritzer y Sale, 2004; Crowder y Figueira, 2006; Fogarty y
Botsford, 2006).

Especificamente, el caso de estudios de peces arrecifales bajo un enfoque
metapoblacional ha sido cuestionable (Smebdol et al., 2002; Grimm et al., 2002),
principalmente debido a que estos organismos moéviles pueden presentar
migraciones inter-poblacionales cuya intensidad tiende ser alta aunque
dependiente de la especie y de sus estadios de vida (Mora y Sale, 2002). No
obstante, estudios actuales han demostrado que hasta los adultos de las
especies mas moviles, tales como los pertenecientes a las familias Lutjanidae,
Serranidae, Mullidae, Scaridae, Acanthuridae, entre otros, no se movilizan mas
de 500 metros (Kritzer y Davies, 2005; Kritzer y Sale, 2006; Amargos et al., 2008).

Se ha demostrado a través de una serie de investigaciones que durante
los periodos tempranos de los peces arrecifales es cuando ocurren los
principales procesos migratorios entre poblaciones, siendo la dispersion
durante el periodo larval de las especies y sus posteriores procesos de
reclutamiento los mecanismos que establecen los diferentes niveles de
conectividad demogréfica entre poblaciones locales (Dofour y Galzin, 1993;
Munro, 2003; Sale, 2004; Leis, 2006; Pineda et al., 2007; Gaines et al., 2007), y
dependiendo del valor de esta medida se formard o no una estructura
metapoblacional en una zona determinada; entendiéndose como conectividad
demogréfica una medida del flujo de propagulos exitosos desde una poblacion
local a otra, contribuyendo al reclutamiento local de la poblacién.

Los estudios de peces arrecifales bajo un enfoque metapoblacional han
incrementado exponencialmente durante los tltimos diez afios, y han logrado
realizar aportes interesantes tanto en el entendimiento tedrico de las dinamicas
espaciales de las especies, asi como también en la conservacién, manejo de areas
protegidas y explotacion de recursos pesqueros. A través de este tipo de
estudios, se ha recurrido al término de Metapoblaciones funcionales para los
casos de peces arrecifales, el cual resta importancia a los procesos de extinciones
locales y permite reconocer pequefos set de localidades adyacentes de un area
extensa donde se pueden separar poblaciones locales, independientemente de
tener o no una clara delimitacion de los ambientes en forma de parches,
(Harrison, 1991; Kritzer y Sale, 2006).



De esta forma, en areas como la Gran Barrera Arrecifal, la Barrera
Mesoamericana del Caribe, y algunas zonas de Indonesia y Filipinas, las cuales
son localidades arrecifales relativamente continuos, se han llevado con mayor
intensidad este tipo de estudios, y a través de estudios genéticos se ha
demostrado que la dindmica espacial de ciertas especies pueden ser modeladas
a través de una estructura metapoblacional (Planes et al., 1996; Jones et al., 2005;
Hedgecock, et al., 2008; Bay et al., 2008; Planes et al., 2009).

Por otra parte, el establecimiento de areas protegidas y su manejo puede
ser guiado por estos estudios a través del esclarecimiento de algunas dudas en
cuanto a presién pesquera, extinciones locales, y lugares donde se deberian
establecer este tipo de zonas protegidas (Man et al., 1995; Crowder et al., 2000;
Fogarty y Botsford, 2007; Jones et al., 2007). Especificamente, se han realizado
una serie de conclusiones en cuanto a la dindmica espacial de peces arrecifales
después de realizar estudios empiricos y aplicados dentro y alrededor de areas
marinas protegidas con severas restricciones de pescas.

Existen también dindamicas metapoblacionales del tipo fuente-sumidero
en zonas donde existe un drea marina protegida. Una localidad fuente es
aquella donde las tasas de natalidad son mayores que las tasas de mortalidad, y
donde las tasas de emigracion son mayores a las tasas de inmigracion; mientras
que las localidades del tipo sumidero son aquellas donde las tasas de
mortalidad son mayores a las de natalidad, y las tasas de inmigracién mayores
a las de emigracion (Pulliam, 1988; 1996). Esto ha sido explicado a través de dos
hipétesis establecidas anteriormente, tales como la hipoétesis del flujo de
biomasa, la cual plantea que la relajacion de la pesca en zonas protegidas
permite que en estas areas aumentan la densidad y talla promedio de los
individuos de las reservas, resultando en una emigracion denso-dependiente de
peces adultos desde las zonas protegidas hacia localidades aledafias (Russ y
Alcala, 1996). Una segunda hipétesis sugiere que en aquellas zonas protegidas
de la pesca intensa se producen una gran cantidad de huevos y larvas, que
podrian transportarse hacia zonas externas del area (Roberts, 1997).

No obstante, existen evidencias de que una poblacién que se encuentra
dentro de un 4rea protegida no es necesariamente una poblacién fuente y por
ende alrededor de esta no se encontrara una dindmica del tipo fuente-sumidero.
Muchas 4reas marinas protegidas no presentan estudios de dispersion larval ni
de los procesos de reclutamiento, y debido a esto es probable que una localidad
del tipo sumidero sea dirigida como 4rea marina protegida, lo cual a pesar de
traer altos beneficios del tipo ecolégicos no se encontrarian beneficios sobre las
pesquerias fuera de la localidad (Crowder et al., 2000; Little, 2007).

Por estas razones, entre las recomendaciones propuestas con mas
frecuencia se encuentra la de hacer un mayor esfuerzo en el estudio de las
dispersiones demograficas de los individuos de las diferentes especies de peces
arrecifales, principalmente durante sus estadios tempranos, ya que este tipo de
patrones pueden traer implicaciones importantes en el manejo de las
poblaciones, particularmente de aquellos explotados como recursos econémicos
(Lo-Yat et al., 2005; Bode et al., 2006; Ezoe y Nakamura, 2006; Little et al., 2007;
Zheng, 2009).



2. Ciclo de vida de los peces arrecifales

2.1. Definiciones de estadios ontogénicos

En general, los peces arrecifales, al igual que el resto de los peces
marinos, presentan un ciclo de vida con diferentes estadios de duracién
variable dependiendo de la especie, en donde acttian diferentes agentes de
mortalidad (Houde, 1987). No obstante, estos peces presentan una historia de
vida bipartita dividida entre una fase peldgica larval inicial, en donde los
individuos pueden encontrarse libres en la columna de agua, incluso a cientos
de kilémetros de un sistema arrecifal, y posteriormente una fase bentonica en
donde los juveniles y adultos se encuentran asociados al fondo coralino
(Werner, 2002).

A pesar de que autn no existe un perfecto acuerdo entre los
investigadores en cuanto a las etapas de desarrollo durante el ciclo de vida de
los peces se puede decir que existe una secuencia generalizada de embrién
(huevos), larvas, juveniles, adultos y senescentes. Cada uno de estos periodos
se encuentran caracterizados por uno o dos procesos fisiolégicos dominantes
que determinan los cambios en sus estructuras morfolégicas, capacidades
tisiologicas, etoldgicas, y role ecolégico (Figuras 2 y 3) (Fuiman, 2002).
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Figura 2. Ciclo de vida generalizado de los peces tomando a Sebastes marinus como
ejemplo (Imagen tomada de Fuiman, 2002)
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Figura 3. Estadios de desarrollo larvarios de Diplodus sargus (Tomado de Ré y Meneses,
2008)

Los huevos o embriones, y las larvas recién eclosionadas (larvas con saco
vitelino y en estado de pre-flexiéon) con consideradas particulas pasivas.
Posteriormente, aquellas larvas que llegan al periodo de flexion, en el cual la
aleta caudal muestra sus primeros signos de diferenciacién, especificamente
cuando el daltimo segmento de la columna vertebral (urostilo) desarrolla un giro
hacia la zona dorsal, comienzan a desarrollar un conjunto de estructuras que
les confieren ciertas habilidades y las convierte en organismos activos.

De esta forma, durante los estadios pelagicos de los peces arrecifales
ocurren procesos de dispersion tanto pasivos como activos, y sus periodos de
tiempo  dependen  especificamente de la  especie (Tabla 1).



Tabla 1. Periodos de duracién de los estadios de ciclo de vida de diferentes especies de peces arrecifales

Duracién
Pro-
Especie Huevos larva Larvas Juvenil Adulto Tipo de desove Bibliografia
horas a 7 150
Especie marina promedio dias 50 dias dias 165 dias 3 afios Houde, 2002
Larvas Leptocephalas (Anguilliformes)
Conger conger 150 - 200 dias > 12 afios Pelagico Correia et al., 2003
Conger oceanicus 150 - 183 dias > 12 afios Pelagico Correia et al., 2004
Gobiidae
Coryphoterus glaucofraenum 23 a 34 dias Bentdnico Sponaugle y Cowen, 1994
Gnatholepis thompsoni 46 a 112 dias Bentonico
Pomacentridae
Abudefduf saxatilis 4-5 dias 17 a 20 dias Bentdnico
Abudefduf taurus 4-5 dias 20 a 23 dias Bentonico
Chromys cyanea 4-5 dias 27 a 34 dias Bentonico
Chromys multilineata 4-5 dias 24 a 34 dias Bentci)n?co Wellington y Victor, 1989
Microspathodon chrysurus 4-5 dias 21 a 27 dias Bentonico
Stegastes dorsopunicans 4-5 dias 20 a 23 dias Benténico
Stegastes diancaeus 4-5 dias 19 a 24 dias Benténico
Stegastes leucostictus 4-5 dias 19 a 21dias Bentdnico
Stegastes partitus 4-5 dias 27 a 31 dias Benténico Wellington y Victor, 1989; Paris y Cowen, 2004
Stegastes planifrons 4-5 dias 17 a 25 dias Bentz?nico Wellington y Victor, 1989
Stegastes variabilis 4-5 dias 22 a 25 dias Bentonico
Labridae
Halichoeres bivittatus 20 a 32 dias Pelagico
Halichoeres radiatus 20 a 28 dias Pelagico
Halichoeres poeyi 22 a 29 dias Pelagico
Halichoeres garnoti 20 a 31 dias Pelagico Spounagle y Cowen 1997
Halichoeres pictus 23 a 31 dias Pelagico
Halichoeres maculipinna 23 a 37 dias Pelagico
Bodianus rufus 31 a 52 dias Pelagico
Thalassoma bifasciatum (Barbados) 38 a 94 dias Pelagico
Thalassoma bifasciatum (St. Croix) 7 a 14 dias Pelagico Swearer et al., 1999




Continuacién Tabla 1. Periodos de duracion de los estadios de ciclo de vida de diferentes especies de peces arrecifales

Duracion

Tipo de
Especie Huevos | Pro-larva | Larvas Juvenil Adulto desove Bibliografia
Lutjanidae
Lutjanus analis 30 dias Pelagico Paris et al, 2005; Claro y Lyndeman, 2003
Lutjanus griseus 32 dias Pelagico Paris et al, 2005; Claro y Lyndeman, 2003
Lutjanus apodus 32 dias Pelagico Paris et al, 2005; Claro y Lyndeman, 2003
Luckhurst et al., 2000; Paris et al, 2005; Claro y Lyndeman,

Lutjanus synagris 34 dias 4 a 19 afios Pelagico 2003
Haemulidae
Haemulon flavolineatum 14 a 30 dias 175 a 450 dias Pelagico
Haemulon parra 16 dias 175 a 450 dias Pelagico Claro y Lyndeman, 2003
Anisotremus virginicus 18 dias 175 a 450 dias Pelagico
Anisotremus surinamensis 18 dias 175 a 450 dias Pelagico
Serranidae
Mycteroperca microlepis 44 dias 4 - 7 afios 30 - 37 afios Pelagico Thompson y Munro, 1983
Mycteroperca bonaci 42 dias 4 - 7 afios 30 - 37 afios Pelagico Thompson y Munro, 1983
Epinephelus striatus 42 dias 4 - 7 afios 30 - 37 afios Pelagico Thompson y Munro, 1983
Epinephelus guttatus 42 dias 4 - 7 afios 30 - 37 afios Pelagico Alvarez, 2004
Cephalopholis fulva 44 dias 4 - 7 afos 30 - 37 afios Pelagico Thompson y Munro, 1983
Acanthuridae
Acanthurus chirurgus 6 a 25 dias Pelagico Bergenius et al., 2002
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Anteriormente se crefa que existia una relaciéon positiva entre la duracion
larval plancténica y la distancia potencial de dispersién, de forma tal que aquellas
especies con periodos larvales peldgicos cortos (pocos dias) tendrian un proceso de
dispersién corto, mientras que aquellas especies con periodos larvales pelagicos
largos (meses) tendrian un potencial dispersivo mucho mayor (Caley et al., 1996;
Dixon et al., 1999). No obstante, aunque esto puede cumplirse para ciertas especies
(Aoki y Miyashita, 2000), no es una regla entre especies de peces arrecifales
(Swearer et al., 2002; Hickford y Schiel, 2003), ya que se ha evidenciado que
durante el periodo final de las fases plancténicas de los peces arrecifales (larvas en
flexion y postflexion), los individuos desarrollan capacidades natatorias y
sensoriales que les permite ser particulas activas en la columna de agua (Leis,
1991).

De esta forma, el patréon dispersivo de los huevos y la fase inicial de las
larvas tiende a ocurrir de una forma pasiva, en donde influyen tanto los patrones
fisicos de la zona como del habitat y del patrén reproductivo y/o desove de los
adultos. Los pardmetros fisicos de las zonas marinas responden a una
combinacién de patrones de circulacion de las masas de agua formada por vientos
dominantes, orientacién de las costas y topografia del fondo marino; estos tienden
a formar estructuras de retencién o de dispersion tales como giros eddies, contra-
corrientes, turbulencias, estratificaciones, entre otros procesos (Roberts, 1997).

Por otra parte, los individuos progenitores al presentar diferentes patrones
reproductivos (territoriales, grupos migratorios formadores de agregaciones
reproductivas) y diversas estrategias reproductivas (dispersadores de huevos en
sustratos abiertos pelagicos o demersales, ocultadores de progenie, cuidadores y
criadores)  (Balon, 1984), presentaran diferencias de movimientos
interpoblacionales durante los periodos pasivos. Esto implicaria que aquellos
huevos que son expulsados hacia la columna de agua (huevos pelédgicos),
presentan desde periodos muy tempranos un mayor potencial dispersivo en
comparaciéon con los huevos benténicos. Por su parte aquellas especies que
presentan desove de huevos benténicos, y con desarrollos larvales planctonicos de
periodos cortos presentan mayores probabilidades de ingresar exitosamente a la
misma poblacion local (auto-reclutamiento) (Grantham et al, 2003, Leis y
McCormick, 2006).

Posteriormente, cuando las larvas se encuentran en su periodo pelagico
final (flexiéon y post-flexién), desarrollan un conjunto de habilidades que les
permite controlar sus distribuciones tanto horizontal como verticalmente (Cowen
et al., 2000), mantener patrones espaciales segregados entre estadios ontogénicos y
especies (Leis y Carson-Ewart, 2001), y realizar una btsqueda activa de hébitat a
reclutar a través de respuestas etologicas y fisiolégicas a ciertos estimulos
quimicos, pudiendo llegar a detectar olores, sonidos e intensidad de luz (Leis,
2007).

Este tipo de conductas permite que las especies seleccionen el habitat en el
cual reclutan (Fisher et al., 2000; Leis y Carson-Ewart, 2003), llegando incluso a no
asentarse directamente en un sistema arrecifal, sino mas bien sobre habitat
denominados guarderias, tales como praderas de hierbas marinas y/o raices
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sumergidas de mangles y posteriormente, durante sus estadios pre-adultos o
juveniles migrar hacia zonas arrecifales.

2.2. Mortalidad de los estadios tempranos de peces arrecifales

Las tasas de mortalidad natural y de crecimiento de los peces arrecifales se
encuentran fuertemente acoplados durante los estadios tempranos de las especies,
llegando a tener valores bastante altos durante sus primeras fases y tienden a
declinar gradualmente con su tamafio y edad, hasta llegar a ser relativamente
estables en la madurez (Houde, 2002) (Fig. 4). La elevada fecundidad de la
mayoria de peces marinos y las bajas densidades de adultos, sugiere una tasa de
mortalidad extremadamente alta para cada clase de edad, siendo durante los
estadios tempranos cuando ocurre la mayor parte de esta mortalidad (Houde,
1987; Leis, 1991). Es por esta razén, que las caracteristicas de la mortalidad larval
se encuentran intimamente relacionadas a procesos basicos en la dindmica
poblacional de los peces, incluyendo los mecanismos regulatorios denso-
dependientes, la relacién entre el stock y el reclutamiento y la determinacién del
vigor de las clases etarias (May, 1974).
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Figura 4. Ilustracién conceptual de las tasas de mortalidad de diferentes estadios durante el ciclo
de vida de los peces marinos. M= mortalidad natural, F= mortalidad por pesquerias, Z=
mortalidad total (Imagen tomada de Houde, 2002).
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En promedio se ha estimado que los huevos pelagicos marinos tienen una
tasa de mortalidad entre el 2y 10% diariamente, mientras que las larvas presentan
21,3% de mortalidad diaria (Houde y Zastrow, 1993; Houde, 2002), de esta forma
se deberia esperar que especies con periodos larvales altos presenten menos
probabilidades de convertirse en reclutas. En general, es posible que el 99,9% de
los individuos mueran antes de llegar a la edad recluta (Houde, 1987), lo cual,
considerando una fecundidad entre 28.750 y 595.700 huevos fertilizados por
hembra madura de algunos especies de peces arrecifales (Manickchand-Dass,
1987), se esperaria que solamente entre 28 y 595 individuos por hembra desovada,
tengan probabilidades de reclutar exitosamente. Adicionalmente, se ha estimado
que en general 9% de los reclutas sobreviviran y llegardn a un estadio adulto
(Acosta y Appeldoorn, 1992)

Sin embargo, estas probabilidades varian dependiendo de un conjunto de
pardmetros bidticos y abiéticos que se inter-relacionan entre si (Fig. 5). Tal es el
caso en el cual los individuos no reclutan directamente sobre sistemas arrecifales
sino que lo hacen en ambientes guarderias (Bell y Westoby, 1986; Olney y Boehler,
1988).
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Figura 5. Curva conceptual de sobrevivencia de los diferentes estadios tempranos de peces
marinos, mostrando los factores que afectan la mortalidad y crecimiento de los individuos
(Tomado de Houde, 1987).
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En general, la depredacién es la principal causa de mortalidad de los peces
arrecifales (Hunter, 1984; Hixon, 1991; Bunn y Webb, 2000); sin embargo, en los
primeros estadios larvales se puede incluir a los procesos de inanicion y
deficiencias nutricionales como una de las causas de mayor importancia, las cuales
a su vez hacen a las larvas mds vulnerables a la depredacién (Smith, 1984; Houde,
2002).

Una de las primeras hipétesis relacionadas con la disponibilidad de
alimento y las tasas de mortalidad durante la transicién de las larvas de peces con
una alimentaciéon endégena (larvas con saco vitelino) a larvas con alimentacion
planctéfaga es la titulada Hipdtesis del Periodo Critico, la cual fue citada por Hjort en
1914 (Hempel, 1984). Esta hipoétesis propone que existen altas probabilidades de
mortalidad por inanicién si las larvas en transicién alimenticia se encuentran en
un ambiente con altas limitaciones de alimento, mientras que si las
concentraciones de alimento son abundantes las probabilidades de sobrevivir son
mayores.

Esta hipotesis ha sido confirmada en diversos estudios en campo y
laboratorio (Lasker, 1987; Houde, 2002); no obstante, esto llevé a otras incégnitas
puesto que en promedio, las concentraciones de alimento en los ecosistemas
marinos son bastante bajos en comparaciéon a la demanda de las larvas de peces.
Por esta razén, se han realizado extensiones a la hipétesis de Hjort entre las cuales
las més debatidas son:

a. Hipotesis Match-Mismatch de Cushing formulada en 1974. Propone que el
desove de los peces deberfan encontrarse sincronizados a los blooms
fitoplancténicos del area, y de esta forma existiria las concentraciones de presas
requeridas por las larvas tempranas (Houde, 2002).

b. Hipétesis de la estabilidad oceanica de Lasker formulada en 1975. El autor de
ésta hipotesis se basé en experimentos de campo y laboratorio que indicaban la
existencia de un umbral minimo de concentracion de presas diarias por larva; y
que la rdpida deteccion por parte de la larva de un area donde se satisface éste
minimo es vital en sus sobrevivencias. Lasker propuso que si las condiciones
ambientales son de calma y estabilidad, sin grandes eventos de mezcla horizontal
y/o vertical de la columna de agua, las larvas pueden encontrar areas donde las
concentraciones de presas sean las idéneas para la satisfaccién de sus necesidad
fisiologicas aumentando sus tasas de sobrevivencia (Lasker, 1984).

c. Hipotesis del contacto larva de pez - plancton de Rothshild y Osborn. Esta
hipétesis propone que las larvas de peces pueden tener una mayor tasa de
encuentro de presas, atn en areas de baja concentracién de alimentos, si en la
columna de agua se forman turbulencias a pequefias escalas. De otra forma, el
encuentro depredador-presa dependeria de las habilidades de la larva en localizar
a su presa (Miller, 2002).

d. Hipétesis de retenciéon de larvas o miembro-vagabundo de Sinclair propuesta
en 1988. La hipotesis formulada propone que el desove de ciertas especies ocurre
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en periodos especificos de ciertas caracteristicas circulatorias y en localidades
prefijadas por los adultos o “miembros” de la poblacién. A través de esta via se
aumentaria el tiempo de retencién de los huevos y larvas con sacos vitalitos
(particulas pasivas) hasta que éstas sean capaces de desarrollar sus habilidades y
el control propio de sus distribuciones, y se conviertan en “miembros” (reclutas)
de una determinada poblacion. Aquellos individuos denominados como
“vagabundos” son los que fallan en encontrar un lugar adecuado de asentamiento
y no completan exitosamente su ciclo de vida (Werner, 2002).

e. Hipoétesis del triangulo migratorio de Hardy Jones formulada en 1968. A través
de esta hipotesis se propone que los peces adultos desovan en zonas determinadas
y que a su vez estas areas de desove se encuentran en los limites cercanos de areas
denominadas guarderias (estuarios, raices de mangle sumergidas, praderas de
faner6gamas), en donde a través de procesos fisicos los huevos y larvas puedan
ser transportadas hasta estos lugares donde existen mayores probabilidades de
sobrevivencia y crecimiento de los estadios tempranos, de forma tal que
posteriormente los juveniles pueden ingresar exitosamente a una poblacién de
adultos maduros (Secor, 2002).

Varias investigaciones han indicado que especies pertenecientes a las
tamilias Haemulidae (Haemulon flavolineatum, H. parrai, H. sciurus); Lutjanidae
(Lutjanus apodus, L. mahogoni, Ocyurus chrysurus), Scaridae (Scarus iseri, Sparisoma
chrysopterum), Sparidae y Syngnathidae, son dependientes de sistemas de
guarderias en su sobrevivencia durante sus estadios pre y post-reclutamiento
(Nagelkerken et al., 2001; Huojbers et al., 2008a,b) ya que estos sistemas ofrecen
ciertas ventajas, tales como calidad de refugio y mayor eficiencia en obtencién de
recursos alimenticios. De esta forma, las probabilidades de sobrevivencia y
crecimiento tienden a incrementarse en un periodo que es altamente critico en
cuanto a mortalidad se refiere (Houde, 2002).

Una mayor heterogeneidad espacial puede influir en la tasa de depredacion
y de escape-refugio de las especies de peces arrecifales. La complejidad estructural
de algunos ambientes cercanos a los arrecifes coralinos (praderas de hierbas
marinas y raices sumergidas de mangle) influyen en las tasas de reclutamiento de
juveniles, asi como también en las probabilidades de sobrevivencia y de
crecimiento de éstos. Igualmente, otros aspectos en la calidad ambiental de los
arrecifes influyen en las tasas de crecimiento de los estadios juveniles, tales como
altos porcentajes de cobertura de coral vivo y valores diversidad de colonias
coralinas (Ebeling y Hixon, 1991; Jones, 2002). Es importante destacar, que a
diferencia de los huevos y larvas tempranas, los juveniles presentan controles
denso-dependientes, especificamente regulaciones por procesos de competencia
por alimento y refugio (Keniyn et al., 1999; Houde, 2002; Mumby et al., 2004).

Actualmente, en el area del Caribe se han llevado a cabo estudios que
identifican la utilizacién e importancia de hébitat especificos en las migraciones
ontogénicas de los peces arrecifales. Sin embargo, hasta los momentos se ha
evaluado dnicamente la estructura comunitaria de peces arrecifales juveniles y
adultos (Wolanski y Sarsenski, 1997; Nagelkerken et al., 2000, 2001); pero se han
realizado pocos esfuerzos para evaluar la influencia de los ambientes guarderias
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en los ensamblajes larvarios de los peces de los sistemas arrecifales (Olney y
Boehler, 1988; Laegdsgaard y Jonson, 1995; Rooker et al., 1996; Tolan et al., 1997;
Herrera et al., en preparacion).

2.3. Crecimiento de los estadios tempranos de peces arrecifales

La importancia del crecimiento durante el periodo larval se ha demostrado
en investigaciones de campo y laboratorio de peces arrecifales bajo las hipotesis
“crecimientos mas rapidos son mejores” y “cuanto mas grande mejor” (Houde,
1987; Searcy y Spounagle, 2001; Shima y Findlay, 2002; Bergenius et al., 2002,
Vigliola y Meekan, 2002).

Una tasa de crecimiento rdpida, minimizaria la duracién de los primeros
estadios y reduciria el tiempo de exposicion a los grandes depredadores,
especificamente a aquellos que son selectivos con sus presas y remueven a las
larvas mas pequefias y lentas (Houde, 2009). Al mismo tiempo, se ha evidenciado
que en algunas especies, las fracciones de larvas que presentan una tasa de
crecimiento lento de una misma cohorte son mds vulnerables al canibalismo y a
pequeiios depredadores, incluso cuando todas las larvas presenten el mismo
tamafio (Takasuka ef al., 2003, 2004).

La tasa de crecimiento durante el periodo larval se encuentra influenciada
tanto por factores exdgenos y enddgenos. Entre los factores exdgenos se
encuentran la calidad y cantidad de alimento, temperatura, oxigeno, salinidad y
las interacciones con otros organismos; los factores endégenos incluyen el aporte
genético, la contribucion maternal y la historia de crecimiento previa del individuo
(Jones, 2002).

Entre los factores exdégenos mencionados, se ha determinado que la
disponibilidad de alimento y la temperatura son aquellos que presentan una
mayor determinacion en la tasa de crecimiento de los estadios tempranos de los
peces. En general, la temperatura controla directa (fisiolégicamente) e
indirectamente (ecolégicamente) los procesos en los estadios tempranos de los
peces. La disponibilidad de alimento se encuentra intimamente relacionada con la
temperatura ambiental controlando no solo las tasas de alimentacion y crecimiento
de las larvas y juveniles de los peces arrecifales, sino también las tasas de consumo
y crecimiento de sus depredadores, presas y competidores (Houde, 2009).

Esta alta dependencia de la temperatura se debe a que las tasas de
desarrollo, metabolismo, consumo y crecimiento de los estadios temprano s
incrementan proporcionalmente con la temperatura, y decaen precipitadamente al
sobrepasar los valores de tolerancia a las altas temperaturas (McCormick y
Molony, 1995; Jordaan y Kling, 2003).

Con respecto a los factores endogenos, se han realizado varios estudios que
han demostrado la gran influencia que presentan las caracteristicas maternales
sobre la calidad de los huevos y larvas. Las condiciones nutricionales de la madre
en el momento de la gametogénesis puede influir en la calidad de los huevos, y
esto influird directamente en la tasa de crecimiento durante los primeros estadios
larvales y sus tasas de mortalidad (Leis y McCormick, 2006).

El tamafio de la larva que eclosiona de los huevos, asi como el tamafio del
saco vitelino de las larvas tempranas y la morfologia inicial entre individuos de
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una misma especie de peces arrecifales pueden variar considerablemente
dependiendo de la inversiéon energética de los progenitores durante el ciclo
reproductivo. De esta forma, existe una tendencia a que hembras de gran tamafio
producen huevos y larvas de mayor tamafio en comparacién a otras hembras de
menores tallas, origindndose ventajas y desventajas de tamafio entre larvas de una
misma poblacién, y puede mantenerse por largo tiempo (McCormick, 1999).

2.4. Dispersion Larval

Anteriormente se percibian los procesos de dispersiéon de larvas como
fenémenos dependientes, principalmente, de procesos fisicos, en los que las larvas
de invertebrados y vertebrados marinos se comportaban como particulas pasivas
incapaces de definir sus patrones de distribuciéon (Gaines et al., 1985; Banse, 1986;
Roberts, 1997) y al mismo tiempo se generalizaba a las dispersiones plancténicas
como procesos de gran escala espacial (Dethier et al., 2003). Los patrones de
circulacién de las masas de agua formada por vientos dominantes, orientacion de
las costas y topografia del fondo marino, tienden a formar giros, eddies, contra-
corrientes, entre otros procesos, que influyen en la via en que las larvas son
dispersados y/o reteninas desde las localidades donde son originados hasta el
punto donde ocurrird el reclutamiento. Sin embargo, también es de gran
importancia la influencia de las interacciones bioldgicas de los individuos con el
ambiente en el proceso de dispersion

Las primeras estimaciones de dispersion larval para sistemas marinos
fueron simplificados a modelos de adveccion y difusién, o modelos de particulas
pasivas, los cuales emplean el tipo y magnitud de las corrientes para definir el
potencial de esparcimiento considerando en oportunidades la posible duracién
larval y la tasa de mortalidad de las larvas como tnicas variables bioldgica
(Schultz y Cowen, 1994; Clarke, 1995; Cowen et al., 2000).

Los estudios fundamentados en este tipo de modelos se basaron en las
estadisticas del campo de flujo oceanografico, proporcionando conclusiones
tedricas bastante acertadas en cuanto a la escala potencial dispersiva de diferentes
tipos de larvas. Sin embargo, este tipo de estudios no proveen resultados lo
bastante ajustados a la realidad, puesto que no consideran los factores biol6gicos
asociados a cada tipo de larva, los cuales pueden mediar la dispersion dirigida por
las condiciones oceédnicas. Este tipo de estimaciones han predicho que en el area
del Caribe, las larvas presentan una distancia de dispersién potencial desde una
localidad fuente a una receptora de 140 Km., lo cual es un valor mucho mayor al
estimado en estudios empiricos al igual que los predichos en otras regiones
arrecifales del mundo (Pacifico) (Leis, 1984; Victor, 1987; Clarke, 1995).

La mayoria de las larvas de peces presentan habilidades natatorias y
sentidos desarrollados, y se ha llegado a demostrar a través de estudios de
comportamiento que una larva de pez presenta velocidades promedio de 20,6
cm/seg; incluso alcanzan velocidades méxima de 65 cm/seg; por tal sentido se ha
considerado que las larvas de peces arrecifales pueden alcanzar una distribucién
horizontal hasta de 50 Km (Leis, 1991; Leis y McCormick, 2006).No obstante aun
hay mucho que explorar en cuanto a sus habilidades en el control de su dispersiéon
larval, y si estas son usadas para mantenerse cerca de su lugar de origen o mas
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bien son empleadas para trasladarse grandes distancias lejos de éste; ya que
estudios genéticos indican que existe una variedad de procesos biofisicos que
hacen mucho mas lenta la pérdida larval desde una poblacién local, lo cual
favorece tanto la retencion local como la supervivencia a grandes distancias
(Planes et al., 1996).

Por su parte, modelos tedricos probados empiricamente, donde se mezclan
la fisica oceanografica junto con la biologia de las larvas, indican que el nimero de
larvas retenidas en los sistemas arrecifales es mayor al nimero de larvas que se
dispersan a grandes distancias, en donde es altamente probable que la mayoria de
las especies que emplean estructuras sensoriales y locomotoras se encuentran
capacitadas para minimizar su transporte hacia un arrecife de asentamiento desde
su origen (Cowen et al., 2000; Cowen, 2006; Jones et al., 2005).

Durante los dltimos afios se han venido desarrollando modelos biofisicos
empleando el flujo de trayectorias de los estadios plancténicos de los peces
arrecifales a partir de un modelo de circulacién ocednico de alta resolucién bajo el
esquema estocastico de Lagrangian, generando un modelo basado
individualmente para la dispersién larval, el cual incluye como parametros
biolégicos la duracién peldgica de las larvas, comportamiento larval (capacidad de
nado horizontal y vertical) y estrategias del desove de los adultos (frecuencia y
estacionalidad) (Cowen et al.,, 2006). Este tipo de modelos generan curvas de
dispersion y redes de conectividad a través de matrices de probabilidades de
transicion, las cuales describen las probabilidades de movimiento de una larvas
desde un estado inicial (huevos, estadio temprano larval) a otro (reclutas) en un
sistema dindmico y han sido empleadas ampliamente en investigaciones similares
(Paris et al., 2005, 2007; Werner et al., 2007).

Este tipo de matrices son de un considerable valor en estudios
metapoblacionales y genéticos, asi como también en evaluaciones de conservacion.
Al mismo tiempo, las matrices de transicién proveen una herramienta ideal para el
andlisis de sensibilidad sobre las interacciones de los factores biofisicos que
influyen durante el periodo peldgico de las larvas de peces arrecifales (desde el
desove de los huevos hasta el asentamiento) (Caswell, 2001).

Bajo esta metodologia, los investigadores han evaluado hipétesis de
procesos determinantes en la dindmica espacial de los peces arrecifales tales como
los son los procesos de retencién y reclutamiento (Doherty y Fowler, 1994;
Forrester et al., 2006) y procesos reguladores y/o denso-dependientes durante los
estadios tempranos de los peces arrecifales (Hughes, 1984, 1990; Sale y Tolimieri,
2000; Hixon y Webster, 2006). Igualmente, en este tipo de estudio otras variables
pueden ser agregadas y evaluadas, tal como lo realizaron Siegel et al. (2008),
quienes al agregar un coeficiente de variacién espacial en un modelo de difusiéon
obtuvieron una medida eficiente que relaciona la heterogeneidad espacial y la tasa
de reclutamiento, demostrando que los procesos de conectividad son
espacialmente heterogéneos, incluso en zonas uniformes, y que los procesos de
reclutamiento en peces arrecifales pueden encontrarse estrechamente vinculados a
procesos estocasticos.

Considerando los estudios realizados hasta ahora en el area del Caribe, se
han llegado a conclusiones con respecto a un posible patrén biogeografico
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generado debido a la estructura geoldgica de la regién, los patrones circulatorios
de las masas de aguas y de la dispersion larval de difterentes organismos marinos
dentro de los limites del Caribe (Cowen, 2006). De esta forma, actualmente,
Bustamante y Paris (2008), propusieron dividir a toda la regién en 15 eco-regiones
(Fig. 6), lo que indicaria un ntmero mayor a las nueve regiones propuestas
anteriormente por Spalding et al. (2007).
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Figura 6. Mapa del Caribe sefialando las eco-regiones propuestas por Bustamante y Paris (2008).

Cada una de las eco-regiones del Caribe estan conformadas por un conjunto
de poblaciones locales, y es muy probable que entre estas poblaciones se formen
diversos patrones migratorios de peces arrecifales durante los estadios
plancténicos, pudiéndose formar diversos tipos de estructuras metapoblacionales.
Por esta entre otras razones, es que la divisién de la regién del Caribe en eco-
regiones, presenta intereses mas alla de los académicos, ya que para que las
medidas adecuadas de los planes de conservacién se hagan efectivas y
perdurables en el tiempo dentro de la regién, es fundamental obtener toda aquella
informacién que permita entender las dindmicas espaciales de los organismos que
residen en el area y con ello las conexiones entre poblaciones y ecosistemas
(Grober -Dunsmore y Keller, 2008).

Especificamente, una de las eco-regiones del Caribe corresponde al area del
Caribe Sur, denominado como corredor del Caribe Sur, y comprende un niimero
importante de las islas oceanicas de Venezuela, tales como el Archipiélago Las
Aves, Archipiélago Los Roques y La Blanquilla. Debido al patrén de corrientes
que prevalece en la regiéon del Caribe Sur (este a oeste) y a la proximidad de todas
estas islas entre si, se deberian iniciar investigaciones que aporten la informacién
necesaria para conocer el grado de conexién entre estos complejos arrecitales, que
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sirvan de base para promover programas de manejo ambiental que tomen en
cuenta que las causas que originen cualquier efecto negativo sobre un area
determinada (disturbios antropogénicos, enfermedades sobre las comunidades
bentoénicas, entre otras) pueden esparcirse facilmente entre localidades.

Hasta los momentos, atin es bastante limitada la informacién disponible de
las dinamicas espaciales de los organismos marinos dentro de dicha unidad del
Caribe Sur. Es destacable que estudios tedricos en el modelaje de las dinamicas
poblacionales de peces arrecifales de la zona, permitirdn realizar aportes al
desarrollo ecolégico conceptual y al establecimiento de estrategias de manejo y
conservacion, ya que a través de estos se podran establecer y evaluar los factores
que dirigen las fluctuaciones poblacionales y determinan la persistencia o
extincion de las especies y establecer la interaccion de las dindmicas poblacionales
a diferentes escalas espaciales (locales y regionales).

2.5. Reclutamiento

El final del periodo pelagico larval, ocurre con el proceso de reclutamiento.
Un recluta es un juvenil que se establece dentro de la poblacién arrecifal, y este
proceso se define como el nimero de sobrevivientes al final del estadio larval
(Jones, 1991). El reclutamiento ha sido empleado como una estimacién indirecta
del asentamiento, el cual es el proceso de transicion desde el estadio larval
(pelagico) al estadio juvenil (demersal o bentonico). Esto involucra una interacciéon
entre la densidad local de larvas de estadios tardios competentes al asentamiento y
la disponibilidad de ambientes benténicos habitables (Hixon y Webster, 2006).

Los peces arrecifales muestran una gran variabilidad en la tasa de
reclutamiento de sus especies, lo cual podria ser generado como una consecuencia
de la variabilidad en las tasas de mortalidad durante sus estadios tempranos,
aunque la supervivencia en cada estadio especifico es fuertemente dependiente de
las relaciones entre las tasas de crecimiento y mortalidad (Houde, 1987). De esta
forma, se piensa que condiciones ambientales favorables promueven un
crecimiento rapido y un periodo larval corto, reduciéndose asi las probabilidades
de muerte por inanicién o depredacién (Houde, 2009).

Werner y Gilliam (1984), discutieron la relacién entre mortalidad y
crecimiento (M/G) en el contexto de las estrategias de historias de vida de los
peces como un indicador del fitness, y propusieron que el incremento de esta tasa
durante sus cambios ontogenéticos incrementarian sus probabilidades de
sobrevivencia. Houde en 1997, realiz6 una serie de aplicaciones a las férmulas
propuestas por Werner y Gilliam (1984) y demostré que en los estadios larvales la
tasa M/G es mayor a 1, debido a las altas mortalidades y a la pérdida importante
de biomasa durante este periodo. A medida que los individuos se van
desarrollando las tasas de mortalidad y crecimiento disminuyen, de forma tal que
la relacion M/G tiende a disminuir. De esta forma, el autor determiné que la edad
de la cohorte en la cual la relacion M/G cambie de > 1 a <1 podria tomarse
como un indicador del potencial de reclutamiento de la poblacién, considerando
que se espera una mayor tasa de reclutamiento en cuanto maés rapido los juveniles
realicen dicho cambio (Houde, 2009).
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Es de destacar que los procesos de reclutamiento son altamente complejos y
por ende no se puede sefialar un tnico estadio y/o proceso a lo largo de la fase
temprana de los peces, como el agente causante de la variabilidad de la tasa de
reclutamiento (Leis y McCormick, 2006). El reclutamiento puede ser controlado en
los estadios mas tempranos (huevos y larvas tempranas) a través de factores
ambientales y denso-independientes (Houde, 2002, 2009), pero una regulacién
denso-dependiente durante los periodos de las larvas tardias y juveniles pueden
ser decisivas en la determinacién del nimero de reclutas por cohorte (Armsworth,
2002; James et al., 2002; Houde, 2009). Por otra parte, ciertos estudios han
evidenciado que la variabilidad en la tasa de reclutamiento en zonas arrecifales se
encuentren relacionados con los procesos de dispersion larval en vez de los
patrones de crecimiento y sobrevivencia en su periodo plancténico (Cowen y
Spounagle, 1997).

En diferentes zonas arrecifales, se ha determinado que existe un alto nivel
de auto-reclutamiento derivado de ciertos comportamientos de permanencia local
de los individuos, a pesar de sus prolongados estadios plancténicos y su posible
dispersion durante éste periodo peldgico (Jones et al., 2005; Hedgecock, et al., 2007;
Bay et al., 2008). Ciertas investigaciones han demostrado que una fracciéon
substancial de reclutas (entre el 10 y poco mas del 50%) provienen del mismo
arrecife donde fueron desovados (Swearer et al., 1999; Jones et al., 1999; Paris y
Cowen, 2004) y estas han sido fuertes evidencias de que al menos ciertas especies
de peces arrecifales pueden formar una estructura metapoblacional.

Una combinaciéon de mecanismos fisicos y biolégicos, tal como los
explicados anteriormente, soportan una alta tasa de auto-reclutamiento en varias
especies de peces arrecifales. No obstante, una fracciéon importante de individuos
pre-reclutas de dichas especies, frecuentemente tienden a esparcirse activa o
pasivamente hacia otros sistemas arrecifales desde la localidad de desove,
estableciéndose asi una estructura metapoblacional a una escala geogréfica
variable entre especies y determinada por sus potenciales dispersivos (Cowen et
al., 2000; Doherty, 2006; Cowen et al., 2006).
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III. EXPLORACION DE DINAMICAS POBLACIONALES DEL MERO TOFIA
(Epinephelus guttatus) A TRAVES DE UN MODELO MATRICIAL.

Entre los objetivos de la ecologia de peces arrecifales se han postulado
estudios del estatus de las poblaciones y su viabilidad en el tiempo. El concepto
de viabilidad de las poblaciones ha sido formalmente definido como la
probabilidad de persistencia de una poblacion determinada a lo largo de un
periodo de tiempo relativamente extenso (Ruggiero et al., 1993), y entre los indices
empleados para analizar esta viabilidad se encuentran estudios en tasas de
mortalidad (natural y pesquera), tasas de reclutamiento y biomasa de los stocks
pesqueros (Smith y Richardson, 1977; Gulland, 1983; Sparre y Venema, 1995).

El desarrollo de modelos poblacionales matriciales (Caswell, 1996, 2001) ha
permitido analizar la contribucién de los diferentes estadios de peces arrecifales a
la viabilidad de la poblacién en el tiempo (Rochet, 2000), y es uno de los métodos
con mayor auge en la actualidad tanto para el estudio de dinamicas poblacionales
de peces a escalas locales (Gonzélez-Olivares, 2009; Hanson, 2009) como
regionales (Armsworth, 2002; James et al., 2002; Mantzouni et al., 2007; Figueira et
al., 2006, 2009).

A continuacién se mostraran andlisis realizados con un modelo
desarrollado en este trabajo con el fin de explorar la dindmica poblacional de un
pez arrecifal con diferentes estructuras espaciales posibles. Estos modelos se
basaron en otras investigaciones telricas y de campo, especialmente los trabajos
realizados por Armsworth (2002); James et al., (2002); y Forrester et al., (2006). Los
analisis fueron ejecutados con el programa matematico Maple (Versiéon 10). Los
modelos suponen un ambiente hipotético en el cual no se considera la distancia
entre habitat ni factores denso-dependientes en ningtn estadio. Sin embargo,
permitirdn comparar peces arrecifales con diferentes historias de vida, en donde el
hébitat juega un papel fundamental dentro de cada uno de sus estadios. Estos
modelos pueden establecer la base para futuros trabajos con modelos mas
realistas, y estructurados, que permitan responder otras preguntas bioldgicas
fundamentales con respecto a la permanencia y extincion de grupos de
poblaciones, en ambientes fragmentados.

La especie analizada es la denominada comtnmente como mero tofia (E.
quttatus). Es una especie de la familia Serranidae, hermafrodita protoginico comtn
en fondos someros rocosos o coralinos. Los adultos tienden a formar agregaciones
reproductivas entre los 5 a 10 dias posteriores a la luna llena en aquellos meses del
afio donde las temperaturas oscilan entre 22 y 25 °C (McFarlan et al., 1985; Colin,
1992; Giménez et al., 2003). Se han encontrado hembras maduras préximas a
desovar durante los meses de enero y febrero en ciertas zonas arrecifales del pais y
del resto del Caribe (Thompson y Munro, 1983; Cervigén, 1991; Alvarez, 2004).

Al igual que otras especies pertenecientes a la familia Serranidae, los
adultos de E. guttatus tienden a migrar una vez al afio a zonas especificas, cercanas
o lejanas de sus arrecifes residentes, con fines reproductivos (Thompson y Munro,
1983). Una vez que se produce el desove en el sitio de agregacion, los adultos
retornan a sus arrecifes residentes, mientras que los huevos y larvas pueden
migrar hacia un arrecife cercano o un sistema de guarderias, convirtiéndose en
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juveniles dentro del hébitat en el cual asentaron. Los juveniles que reclutaron en
ambientes guarderias, pueden permanecer en ellos hasta su edad préxima a la
madurez y posteriormente migrar hacia un sistema arrecifal (Sale, 1991;
Nagelkerken, 2001). El resto de los estadios de su ciclo de vida se llevara a cabo
dentro del sistema arrecifal, y sélo cuando sean adultos maduros, migraran una
vez al afio a los sitios de agregaciones reproductivas.

En general, cada hembra madura de esta especie desova una vez al afio,
siendo sus huevos pelagicos, esféricos y de pequefios tamafios (Cervigén, 1991;
Richards, 2006). Las hembras pueden madurar a tallas de 26 cm y a medida que
avancen en edad y/o tamafio tienen fecundidades mayores, de esta forma se tiene
que hembras menores a 38 cm llegan a desovar hasta 526.358 huevos (293.231 +
158.359), mientras que hembras mayores a 38 cm pueden llegar a desovar hasta
4.170.310 huevos (1.470.803 + 176.356,81) (Thompson y Munro, 1983; Alvarez,
2004). Para la evaluacién del modelo se realizaron célculos del ntiimero de huevos
desovados anualmente empleando estos valores y las densidades reportadas de la
especie en un arrecife del Parque Nacional Archipiélago Los Roques (Tabla 2).

Tabla 2. Valores de fecundidad de hembras de E. guttatus

Pardmetros Valor Referencia
Fecundidad H1 (Huevos/hembra) 293.231 Thompson y Munro, 1983
Fecundidad H2 (Huevos/hembra) 1.470.803 Alvarado, 2004
Relacién Hembra:Macho 1.1 Thompson y Munro, 1983
Relacion Hembra 1: Hembra 2 1.1 Supuesto

Hasta los momentos no se tienen datos de la duraciéon de los huevos antes
de eclosionar y del periodo pelagico larval; por esto, utilizaremos los estimados
para otras especies de serranidos (Cephalopholvis fulva, Micteroperca bonaci y M.
microlepis), para los cuales se tienen estimaciones de duracién de 4 - 7 dias de sus
huevos antes de eclosionar y una duracion de 40 - 44 dias como larvas pelagicas
(Marrufo et al., 2000; Rendn et al., 2001; Martinez et al., 2006). Las mortalidades de
estos primeros estadios ain no han sido evaluadas ni en campo ni en laboratorio,
por ello para la evaluaciéon del modelo se emplearon los valores generales
estimados para peces marinos peldgicos (Houde, 2002), mientras que los valores
para los adultos fueron tomados de los datos estimados por Thompson y Munro
(1983) en diversas zonas de Jamaica (Tabla 3).
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Tabla 3. Probabilidades de crecimiento, mortalidad y duracién de los diferentes estadios de E.

guttatus.
' Duracion Probabilidades de Prqbapilidades dg pasar al .
Estadios del estadio | Sobrevivencia (mismo estadio siguiente estadio en un Referencias
en un tiempo de un afo) tiempo de un afio
. Houde, 2002;
Huevos 5 dias - 0,903 ' '
Marrufo et al., 2000;
. Renan et al., 2001;
- . -5 1 ’
Larvas 40 dias 1,70-10 Martinez et al., 2006
Juveniles| 3 afios 2,09 - 10° 1,04-10°
Hembra
1 1 afio - 0,32 Thompson y Munro,
Hembra 1983
2 4 afios 0,21 0,106
Machos 5 afios 0,32 -

1. Dinamica local de Epinephelus guttatus

1.1. Analisis de una primera estructura espacial

La dinamica poblacional de E. guttatus fue descrita a través de un modelo
poblacional matricial estructurado por estadios y su ciclo de vida fue descrito a
través de un grafo de ciclo de vida (Fig. 7).

F.SS,

Figura 7. Grafo representativo de la historia de vida de E. guttatus (J: juvenil; H1: hembras
menores a 38 cm de longitud estandar con fecundidades F1; H2: hembras mayores a 38 cm de
longitud estandar con fecundidades F2; M: machos)
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En el periodo de un afio se tiene:

F1: ntimero de huevos promedio producidos por una hembra madura de tamafio
menor a 38 cm

F2: ntimero de huevos promedio producidos por una hembra madura de tamafio
mayor a 38 cm

Sh: probabilidad de que un huevo sobreviva y eclosione como larva en un afio.

SL: probabilidad de que una larva sobreviva y alcance el estadio juvenil en un afio.
Pi: probabilidad de que un individuo del estadio i sobreviva y permanezca en el
mismo estadio entre el tiempo ty t+1.

Gi: probabilidad de que un individuo del estadio i sobreviva y pase al siguiente
estadio entre el tiempo t y t+1.

En el grafo de la figura 7, estadios de huevos y larvas no son representados
como nodos separados, tal y como se realiza para los otros estadios de vida,
debido a que el periodo de duracién de estos primeros estadios son menores a un
aflo. Sin embargo, estos estadios se ven representados a través de sus
probabilidades de sobrevivencia y crecimiento al siguiente estadio (Shy Sv).

Otro aspecto a ser destacado de este grafo, es la representacion de la
probabilidad de crecimiento del estadio Hembra 1 al estadio de macho, sin pasar
por el estadio de hembra 2 (Gs). Este tipo de “saltos” entre estadios es posible en
esta especie, especialmente en aquellas localidades donde existe una importante
explotacion pesquera y los machos por ser los de mayores tallas son extraidos
comunmente (Thompson y Munro, 1983). Sin embargo, para el analisis realizado
se considerd Gs igual a cero, puesto que la mayoria de los datos fueron obtenidos
de estudios realizados en zonas con bajo impacto pesquero, en donde se
encontraron importantes proporciones de hembras de tallas pequefnas y grandes
(Alvarez, 2004).

En este tipo de zonas protegidas se espera que la relacién hembra-macho
sea 1:1, aproximadamente (Thompson y Munro, 1983). Por esta misma razon, para
este modelo se consideré que la mortalidad natural es el tinico mecanismo que
remueve a los individuos de su poblacién

En principio, para una poblacién local de E. guttatus se tomaré el supuesto
de que el movimiento de individuos de los diferentes estadios ocurre entre un sitio
de agregacion y un arrecife coralino. Estos  movimientos pueden ser
representados mediante un grafo (Fig. 8). En general, este grafo espacial
representa un par de parches habitables como un set de nodos que se encuentran
conectados o entrelazados, indicando un flujo entre ellos.

En este caso, el grafo representado es bastante simple, puesto que solo
conecta dos localidades, en donde una de ellas s6lo es habitada temporalmente
por el breve periodo de reproduccién. Sin embargo, es destacable que la teoria de
grafos estd siendo empleada actualmente en la ecologia marina para explorar
patrones en conexiones espaciales, asi como también para determinar la
importancia de cada localidad dentro de una escala local y regional (Cantwell y
Forman, 1993; Keitt et al., 1997; Taylor et al., 1993; Urban y Keitt, 2001; Treml et al.,
2008).
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A través de la estructura de un grafo o red principal se pudieron analizar
las dindmicas de E.guttatus explorando diferentes escenarios, ya que se puede
indicar la relaciéon de las poblaciones locales y su contribucién relativa de larvas
hacia otros parches

— .. —..—» Huevos ylarvas
............. » Juveniles
—— Adultos

Sitio agregacion
reproductiva

Figura 8. Grafo representativo de los movimientos entre dos ambientes espaciales de los diferentes
estadios de una poblacién de E. guttatus.

A partir del grafo del ciclo de vida de E. guttatus se obtuvo la matriz de
proyeccion poblacional estructurada por estadios:

[ P1 F1ShSl F2ShSl 0 |
Gl 0 0 0
0 @ P3 0
0 @3 G4 P4

Al =

La matriz de transicién incluye las tasas vitales de la especie en estudio y
describe la tasa de crecimiento y la estructura de la poblaciéon (van Groenendaeld
et al., 1988; Caswell, 2001). Esta matriz es constante, y describe uno de los modelos
mas simples: ambiente constante, mortalidad denso-independiente y tiempo
discreto.
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El autovalor dominante, A, de la matriz, representa la tasa de crecimiento de
la poblacion bajo estos parametros. La tasa de crecimiento poblacional, se
encuentra relacionada a la tasa de crecimiento intrinseca propuesta por Lotka
(A=e"), y ha sido un indice determinante en el estudio de la viabilidad de las
poblaciones (Hutchings y Myers, 1994).Cuando A= 1, el crecimiento poblacional es
asintoticamente estable, mientras que si A <1 el tamafio poblacional declina y
ocurre lo inverso para A>1.

La dindmica de la poblacion viene dada por el producto iterativo de esta
matriz con el vector de densidades por estadio en un tiempo t, es decir,
Ni+1=A1.N¢.

Al incluir los datos de las diferentes referencias (Tablas 3 y 4), la matriz
queda:

[0.0000209 59.78996516 722.5054993 0 |
0.0000104 0 0 0
Al =
0 032 0.21 0
i 0 0 0.106 0.32 |

De aqui se determiné que bajo los datos y condiciones supuestas se espera
que la tasa de crecimiento (A\) de la poblacién de E. guttatus corresponda a 0,320
(autovalor dominante de Al). Esto indica que bajo estas condiciones la tendencia
de la poblacion es a decrecer.

Posteriormente, se realizaron anélisis de sensibilidad, los cuales indican los
posibles cambios en la tasa del crecimiento poblacional causados por
perturbaciones o alteraciones en los diferentes elementos de la matriz (Caswell,
2001; Morrison y Hik, 2007). Esto permite comparar la importancia de los
diferentes parametros poblacionales sobre la tasa de crecimiento (A), medidos en
forma absoluta.

Debido a que la matriz de proyeccién combina valores de fecundidad con
valores de probabilidades de sobrevivencia y crecimiento, los cuales presentan
escalas diferentes, es interesante examinar los efectos proporcionales de cambios
proporcionales en las tasas vitales o elementos de la matriz. Tales cambios se
observan a través del andlisis de elasticidad calculados directamente sobre la
matriz de transicion (van Groenendaeld et al., 1988; Buhle et al., 2005).

Las matrices de sensibilidad y elasticidad obtenidas indican que la tasa de
crecimiento A\ presenta una alta dependencia a la supervivencia y crecimiento de
las hembras pequefias a hembras grandes (Gz) y a la sobrevivencia de éstas
altimas (Ps).
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/73.10-10 12105 12-105 0

1,2-10-5 0 0 0
S =
0 03759 03700 0
\_ O 0 03040 024 /
/" 260-10-14 129-10-3 0,027 0 O\
- 3.99 - 10-10 0 0 0
0 03759 0,245 0

\_ 0 0 0,100 0,248 /

Estos tltimos resultados son comparables con estudios realizados en otras
especies de peces marinos (Rochet, 2000; Gonzélez-Olivares et al., 2009) e incluso
en otros animales marinos, como las orcas (Brault y Caswell, 1993), quienes
presentan tasas de crecimiento denso-pendendiente de los estadios con mayor
fecundidad y mayor contribucién a los estadios juveniles.

1.2. Analisis de una segunda estructura espacial

A diferencia de la estructura establecida anteriormente (sitios de
agregacion-arrecifes), se puede establecer otro tipo de estructura espacial en
donde se incluya un ambiente guarderia (Fig. 9). Este tipo de ambientes también
son denominados como habitat nodriza o criaderos naturales, debido a que la
complejidad estructural y alta productividad proveen zonas de refugio, crianza y
alimentacion a juveniles de diversas especies de peces y otros organismos
(Nybakken, 2001).

Estudios etolégicos, han demostrado que estos ambientes son importantes y
esenciales para el desarrollo de ciertas especies de la familia Serranidae. En la
region del Caribe es destacable el caso de ciertas especies del género Epinephelus
donde un ntmero importante de individuos habitan las zonas de raices
sumergidas de mangle durante todo su estadio juvenil (Frias-Torres, 2006).
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— .- —..—.» Huevos ylarvas
............. » Juveniles
— Adultos

Sitio agregacion
reproductiva

Ambiente guarderia =~ f-------momommmmmmmmmmmmm oo oo

-----

Figura 9. Grafo representativo de los movimientos entre tres ambientes espaciales de los diferentes
estadios de una poblacién de E. guttatus.

En este caso, las larvas provenientes de los sitios de agregaciéon podran
asentarse en el ambiente guarderia o en el sistema arrecifal. Por lo tanto en el grafo
que representa la poblacion se presentaran dos nodos del estadio juvenil: juveniles
del arrecife y juveniles de la guarderia (Fig. 10). Los juveniles que reclutan
directamente en el arrecife son una fraccion de los huevos producidos por
hembras de tamafios pequefios (a1) y grandes (az), los juveniles que reclutan en el
ambiente guarderia son las fracciones complementarias correspondientes:
hembras pequefias (1- a1) y grandes (1 - az).

Al igual que en el grafo de la representaciéon poblacional anterior (Fig. 7),
los adultos sélo se encuentran en el arrecife, puesto que éstos sélo pueden
encontrarse en los sitios de agregacion en los periodos reproductivos (periodos de
tiempo menores al empleado en el modelo (t = 1 afio). A su vez se tomo el
supuesto de que individuos de estadios maduros no se encuentran en los
ambientes guarderias, por ende se observa que en el grafo poblacional los
individuos maduros solamente son representado por un nodo para cada estadio
maduro (Hi, H2 y M), a diferencia de los juveniles que pueden encontrarse tanto
en el arrecife como en el ambiente guarderia (] y Jg, respectivamente).
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Figura 10. Grafo representativo de la historia de vida de E. guttatus en diferentes ambientes (J:
juvenil en arrecife; Jg: juvenil en ambiente guarderfa; H1: hembras menores a 38 cm de longitud
estandar con fecundidades F1; H2: hembras mayores a 38 cm de longitud estandar con
fecundidades F2; M: machos)

Las larvas que arriban a un ambiente guarderia presentan probabilidades
de sobrevivencia y crecimiento mayores (Sig) a los valores presentados por
aquellos que se asientan directamente sobre un sistema arrecifal (Sp). Igualmente,
aquellos individuos que habitan ambientes guarderias durante su periodo juvenil,
presentan mayores probabilidades de sobrevivencia (Pig) y de alcanzar el
siguiente estadio (Gig) comparadas con los valores presentados para aquellos
juveniles que crecen dentro del arrecife (P1 y Gi1) (Tabla 4)

Tabla 4. Valores de las probabilidades de sobrevivencia y crecimiento de los juveniles en
ambientes guarderias y sistemas arrecifales

EIementos Arrecife Guarderia Referencias
matriz
G1 6 Gig 1,04 -10° 0,06 Houde, 2002; Paris et al.,
P16 Pyg 2,09 - 105 0,03 2005, 2007
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De esta forma se obtiene la siguiente matriz de transicién:

(P10 alF15hsl a?F25hS] 0]

0 Plg (1—al)F18h8lg (1 — a2) F25hSlg 0
A2=|G1 Glg 0 0 0
0 0 G2 B3 0
00 G3 G4 P4 |

Se exploraron diferentes escenarios calculando la tasa de crecimiento
poblacional variando las proporciones de larvas que reclutan en los ambientes
guarderias y en el arrecife. Para simplificar el analisis se consider6 que a1 es igual a
az.

Los resultados obtenidos (Tabla 5) muestran que la tasa de crecimiento
poblacional N de E. guttatus se hace > 1 cuando se incorpora un sistema de
guarderia dentro de la estructura espacial de la poblacion.

Tabla 5. Valores estimados de la tasa de crecimiento de una poblacién de E. guttatus al variar los
valores de proporcién de larvas asentadas en arrecifes (a) y ambientes guarderias (1-a)

a (1-a) A
0,5 0,5 8,73
0,75 0,25 6,22
0,95 0,05 2,87
0,99 0,01 1,38

Adicionalmente, los valores indican que cuanto mayor sea la proporcion de
larvas asentadas en un ambiente guarderia y que migren posteriormente al
arrecife, mayor serd la tasa de crecimiento poblacional. Los valores de larvas
asentadas en ambientes guarderias no tienen que ser muy altos (0,01 % del total de
larvas eclosionadas) para observar un crecimiento positivo en la poblacion.

En este caso, igual que en el anterior, los anédlisis de sensibilidad y
elasticidad indican que la tasa de crecimiento A presenta una alta dependencia a la
probabilidad de supervivencia y crecimiento de las hembras pequefias al estadio
de hembras grandes (G2) y a la sobrevivencia de éstas ultimas (P3). Al mismo
tiempo, un anélisis de elasticidad mostr6 que los pardmetros que mas influyen en
la determinacién de A son las contribuciones de larvas al ambiente de guarderia de
las hembras pequefas ((1-a1)F1SkSig) y de las hembras grandes ((1-a2)F2ShSig).



/5,04- 101 0

404106 374106 0 T\
5= 0 0,001 0,023 0,022 0
4,04 -10° 0,023 0 0 0
0 0 0,498 0,461 0
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1.2. Dinamica regional de Epinephelus guttatus

Entre los diferentes arreglos espaciales que pueden encontrarse para E.
quttatus, se exploré el comportamiento de la tasa de crecimiento de dos
poblaciones locales conectadas que forman una estructura metapoblacional
fuente-sumidero (Figs. 11 y 12).

—-.—..—-» Huevos ylavas
------------- » Juveniles

— Adubtos

——— » Huevos y larvas
smmmmmsccceaap JUVENIlES

— Adultos

.....

Figura 11. . Grafo representativo de los movimientos de diferentes estadios de los peces en dos
poblaciones locales con diferentes estructuras espaciales

(1-a2)F ;5,8 4

Figura 12 Grafo representativo de la historia de vida de E. guttatus en dos poblaciones locales con
diferentes estructuras espaciales conectadas por migracion (J: juvenil en arrecife; Jg: juvenil en
ambiente guarderia; H1: hembras menores a 38 cm de longitud estandar con fecundidades F1; H2:
hembras mayores a 38 cm de longitud estandar con fecundidades F2; M: machos)
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En este caso se denomind poblaciéon fuente a aquella que presenta un
ambiente guarderia y tiene crecimiento poblacional positivo (A>1) con individuos
auto-reclutas, es decir, la dinamica local incluye ambientes de guarderias de
manera que el tamafo poblacional se mantiene o crece (localidad a la derecha en
Fig. 11 y 12). La poblacién sumidero es aquella en la cual todas sus larvas auto-
reclutadas lo hacen directamente sobre un sistema arrecifal y no migran a
ambientes guarderias, por lo cual, su crecimiento es negativo (A<1) (localidad a la
izquierda en Fig. 11 y 12).

La conexién entre ambas poblaciones locales resulta de la migracién de
juveniles presentes en el ambiente guarderia de la poblacién fuente hacia el
arrecife de la poblacién sumidero. De esta forma, del total de individuos juveniles
presentes en el ambiente guarderia, una fraccion se dirige hacia el arrecife de sus
progenitores (c), mientras que el resto de los individuos juveniles se dirigen hacia
un arrecife externo (1 - c).

La matriz de transicion de la metapoblacion es:

ﬁ P1  alF1ShSI  a2F2shs N{ 0 0

&0

G4 P4
_/

Plg 0 (1-al)F1ShSlg (1-a2)F2ShSlg 0 || 0 0 0 0
cGlg G1 0 0 0ol o 0 0 0
0 0 G2 P3 0 0 0 0
- \0 0 G3 G4 fy& o 0 0 j
o 0 0 0 0 \/P1 Fisns Fashsi 0 )
(1-c)G1g 0 0 0 0 G1 0 0 0
0 0 0 0 0 0 G2 P3 0
0 0 0 G3

A través de esta matriz, se exploraron diferentes escenarios calculando la
tasa de crecimiento poblacional para diversos valores de la fraccion de juveniles
que migran desde la guarderia hacia los arrecifes fuente (c) y sumidero (1 - ¢), y
manteniendo el resto de los valores constantes (Tabla 6).

De esta forma se evidenci6 que la tasa de crecimiento metapoblacional de E.
quttatus puede ser positiva manteniendo migraciones de los juveniles a los dos
arrecifes (fuente y sumidero). Sin embargo, a medida que va disminuyendo la
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migracién de los juveniles desde la guarderia hacia el arrecife denominado fuente,
es decir, va disminuyendo c, la tasa de crecimiento poblacional va decreciendo
hasta el punto en que si se elimina la conexién entre el ambiente guarderia y el
arrecife fuente, la poblacion decrece, independientemente de que los individuos
de la guarderia continten migrando hacia el arrecife denominado sumidero.

Tabla 6. Valores estimados de la tasa de crecimiento de una metapoblacién de E. guttatus al variar
los valores de los juveniles que migran desde la guarderia hacia los arrecifes fuente (c) y sumidero
(1-c), manteniendo el resto de las proporciones y/o migraciones

a (1-a) C (1-0) A
0,95 0,05 3,09
0,75 0,25 2,78
0,95 0,05 0,5 0,5 2,34
0,25 0,75 1,76
0,05 0,95 0,95
0 1 0,32

En este caso, se origina un efecto rescate entre una poblacién local que
presenta un ambiente guarderia (poblacién fuente) y una poblacién sin éste tipo
de ambientes (poblacién sumidero), y se mantendrd en el tiempo siempre y
cuando las frecuencias de juveniles que migren desde el ambiente guarderia hacia
su arrecife de origen no disminuya del 0,05% del total de juveniles reclutados en
el ambiente guarderia.

Considerando que los valores de fecundidad, tasas de mortalidad y
sobrevivencia, periodos de los diferentes estadios del ciclo de vida, son préximos
a la realidad de la especie, al igual que el ambiente hipotético tiende a ser una
zona Optima, es posible que los valores de la tasa de crecimiento se deban a
factores relacionados con el espacio. Los resultados de algunas investigaciones
han indicado que la calidad del habitat es fundamental en la permanencia de la
poblacional, puesto que esto puede variar las tasas de mortalidad y sobrevivencia
de los diferentes estadios de la poblacion (Hanski y Gilpin, 1991; Houde, 2002;
Paris et al., 2005, 2007).

Igualmente, varias investigaciones han desarrollado la hipétesis de que
existe un tamafio minimo de area o ntimero de parches habitados por una especie
que permitird una viabilidad de la poblacién en el tiempo y un incremento de su
tamafio poblacional (Darwen y Green, 1996; Li y Archer, 1997). De esta forma, a
través de “procesos rescate” se puede formar una metapoblacién con estructura
del tipo fuente-sumidero, en donde este mecanismo permite que la especie se
mantenga en el drea a través del tiempo, tal y como se evidencié en el dltimo
modelo (Hanski y Gilpin, 1991; Pulliam, 1996).
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IV. CONCLUSIONES

e Los estadios larvales de los peces arrecifales representan las fases mas criticas
de sus ciclos de vida, debido principalmente, a que durante estos periodos
ocurren procesos ontogénicos drasticos, asi como también se observan las
mayores tasas de reclutamiento. Igualmente, los procesos que ocurren durante
estos periodos son importantes en la distribuciéon espacial de los peces
arrecifales, especificamente los procesos de dispersion larval y reclutamiento.

e El proceso de dispersion larval de los peces arrecifales origina el proceso
migratorio entre poblaciones, estableciendo junto con los procesos de
reclutamiento los diferentes niveles de conectividad demografica entre
poblaciones locales.

e El proceso de reclutamiento es altamente complejo y su variabilidad depende
de la especie y del ambiente en el cual se encuentra, ya que los controles sobre
el reclutamiento pueden originarse en los estadios mdas tempranos a través de
factores ambientales y denso-independientes, asi como también durante los
periodos pelagicos tardios a través de regulaciones denso-dependientes.”

e Caracteristicas en la historia de vida de los peces arrecifales permiten que un
conjunto de poblaciones locales ubicadas en un espacio especifico pueda ser
identificado y estudiado bajo un enfoque metapoblacional. Sin embargo, es
fundamental tener en cuenta aspectos como la duracién de los estadios
peldgicos de la especie a estudiar, dispersion del periodo larval, permanencia
de juveniles en areas fuera de los arrecifes como las denominadas guarderias y
la formacién de agregaciones reproductivas; ya que estos factores tienden a
variar la escala espacial de una posible estructura metapoblacional en peces
arrecifales.

e El empleo de la estructura metapoblacional como una hipétesis de trabajo en la
ecologia de poblaciones de peces arrecifales, en conjunto con una serie de
herramientas tales como la teoria de grafos y los modelos matriciales, permiten
un mejor entendimiento en los factores determinantes en la persistencia o
extincion de poblaciones locales, fluctuaciones en los tamafios poblacionales y
en la interaccion de procesos locales y regionales.
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