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ABSTRACT
For marine species with planktonic dispersal, invasion of open ocean coastlines is impaired by the physical adversity of ocean 
currents moving larvae downstream and offshore. The extent species are affected by physical adversity depends on interactions 
of the currents with larval life history traits such as planktonic duration, depth and seasonality. Ecologists have struggled to 
understand how these traits expose species to adverse ocean currents and affect their ability to persist when introduced to novel 
habitat. We use a high-resolution global ocean model to isolate the role of ocean currents on the persistence of a larval-producing 
species introduced to every open coastline of the world. We find physical adversity to invasion varies globally by several orders 
of magnitude. Larval duration is the most influential life history trait because increased duration prolongs species' exposure to 
ocean currents. Furthermore, variation of physical adversity with life history elucidates how trade-offs between dispersal traits 
vary globally.

1   |   Introduction

For decades, ecologists have sought to understand how changes 
in the duration, phenology and behaviour of the planktonic dis-
persal stages of organisms interact with the circulation of the 
ocean to modify their ability to invade, that is, persist where in-
troduced to a novel location (Pineda, Hare, and Sponaugle 2007; 
Pappalardo et al. 2015; Edmunds et al. 2018; Swearer, Treml, and 
Shima 2019; White et al. 2019; Krumhansl et al. 2023). These 
planktonic stages are the main dispersal stage for many mero-
planktonic organisms, including benthic invertebrates, sea-
grasses and seaweeds (Strathmann 1985; Schilling et al. 2024). A 
principal barrier to predicting net invasion outcomes is the mul-
tiple combinations of planktonic life history traits that interact 
to determine how likely an introduced species is to persist. For 
example, how can one compare whether a 4-day shorter larval 

duration or a 20% reduced planktonic mortality would be more 
likely to allow an introduced species to persist? Furthermore, 
are trade-offs between these traits the same everywhere on the 
globe, or do they vary predictably with geography and the asso-
ciated ocean currents at each site?

Biological invasion has two important initial steps—arrival 
and persistence of a species. Here we focus on persistence, 
and thus the invasion criterion, that is, the ability of a spe-
cies to increase when rare once introduced in small num-
bers (MacArthur and Levins  1967; Byers  2000; Grainger, 
Levine, and Gilbert 2019). In the ocean, the invasion criterion 
is heavily influenced by larval life history traits interacting 
with the ocean currents that disperse propagules. The result-
ing physical-biological coupling can be a strong force dom-
inating life in the ocean, including invasion success (e.g., 
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2 of 1 1 E c ol o g y L ett ers,  2 0 2 4

B ri c k m a n  2 0 1 4 ; R y a n et  al.  2 0 1 4 ; J a s p er s et  al.  2 0 1 8 ;  H a a k, 

C o wl e s, a n d D a n yl c h u k  2 0 1 9 ). If a n a r e a d o e s n ot h a v e c u r-

r e nt s  c a r r yi n g  l a r v a e  a w a y,  s u c h  a s  i n  a n  e n cl o s e d  e m b a y -

m e nt, p o p ul ati o n s t h er e a r e c o n si d er e d cl o s e d. I n s u c h a r e a s, 

t o p er si st aft er i niti al i nt r o d u cti o n, a n e wl y i nt r o d u c e d s p e ci e s 

m u st  si m pl y  c o m p et e  s uffi ci e ntl y  st r o n gl y  s u c h  t h at,  w hil e  

it s  p o p ul ati o n  i s  s m all,  it s  r e ali s e d  p o p ul ati o n  g r o wt h  r at e  

i s g r e at er t h a n o n e, t h at i s, e a c h a d ult o n a v er a g e m u st l e a v e 

m or e t h a n o n e off s pri n g t h at i s a bl e t o r e pr o d u c e. B ut i n a n 

o p e n p o p ul ati o n, s u c h a s al o n g a n o p e n c o a stli n e, t h er e u s u -

all y m u st b e a n e v e n g r e at er r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h, t o 

off s et e mi g r ati o n f r o m t h e r e gi o n of i nt r o d u cti o n c a u s e d b y 

o c e a n c u r r e nt s ( B y er s a n d P ri n gl e  2 0 0 6 ). W e c all t hi s a d di-

ti o n al r e q ui r e d r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h t h e ‘ p h y si c al a d-

v er sit y’ c a u s e d b y t h e o c e a n c u r r e nt s.

H er e w e q u a ntif y t h e p h y si c al a d v er sit y al o n g a n o p e n c o a st a s a 

f u n cti o n of t h e r e gi o n al o c e a n c u r r e nt s a n d a s p e ci e s' di s p er s al 

t r ait s a n d lif e hi st or y, a n d di s c u s s w h er e t hi s e sti m at e i s v ali d. 

Q u a ntif yi n g t h e c u r r e nt-  c a u s e d p h y si c al a d v er sit y t o i n v a si o n, 

w hil e i m p ort a nt i n it s o w n ri g ht, i s al s o k e y t o pr o vi di n g a c o m-

m o n c u r r e n c y wit h w hi c h w e c a n c o m p a r e c h a n g e s i n diff er e nt 

a s p e ct s  of  di s p er s al  a n d  bi oti c  f a ct or s  i nt er a cti n g  wit h  o c e a n  

c u r r e nt s. S p e cifi c all y, w e e v al u at e w h et h er t h e i nt r o d u cti o n i nt o 

a l o c ati o n o n t h e o p e n c o a st of a s m all n u m b er of i n di vi d u al s 

wit h a gi v e n s et of l a r v al lif e hi st or y t r ait s will p er si st (i. e., i n -

v a d e) or g o l o c all y e xti n ct. I n o u r f r a m e w or k, all bi oti c f a ct or s 

( e. g., l a r v al m ort alit y, f e c u n dit y, c o m p etiti v e e x cl u si o n, pr e d a -

ti o n) a r e r e pr e s e nt e d a s a r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h r at e, a n d 

all c h a n g e s i n di s p er s al p a r a m et er s a r e m e a s u r e d b y h o w t h e y 

alt er t h e criti c al r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h r at e a s p e ci e s m u st 

h a v e t o p er si st. T hi s all o w s u s t o i s ol at e a n d c o m p a r e t h e bi ol o g -

i c al a n d p h y si c al c o nt r ol s o n t h e a bilit y of a n i nt r o d u c e d s p e ci e s 

t o p er si st. T h e criti c al r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h r at e ( d efi n e d 

i n m or e d et ail b el o w) b e c o m e s a c o m m o n c u r r e n c y t h at c a n b e 

u s e d t o u n d er st a n d t h e diff er e n c e s b et w e e n l a r v al di s p er s al b e -

h a vi o u r s a n d h o w t h e y a r e i m p a ct e d b y r e gi o n al o c e a n o g r a p h y, 

all o wi n g u s t o c o m p a r e di s p a r at e f a ct or s t h at aff e ct c o m p etiti v e -

n e s s a n d i n v a si bilit y.

T hi s f r a mi n g all o w s u s t o i s ol at e t h e eff e ct of o c e a n c u r r e nt s 

o n i n v a si o n, e v al u ati n g t h e vi a bilit y of e v er y p a r c el of o p e n 

c o a stli n e b a s e d o n t h e a d v er sit y of it s p h y si c al c u r r e nt r e gi m e. 

A s t h e c riti c al r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h n e e d e d f or a n or -

g a ni s m t o p er si st i n c r e a s e s, t h e e a s e of i n v a si o n of t h e c o a st -

li n e —it s  ‘i n v a si bilit y’ — d e c r e a s e s.  Hi g h  r e s ol uti o n  gl o b al  

o c e a n m o d el s n o w m a k e it p o s si bl e t o e sti m at e gl o b all y t hi s 

c riti c al r e ali s e d p o p ul ati o n g r o wt h a n d t h e i n v a si bilit y of e a c h 

c o a stli n e, i n e a c h s e a s o n, f or diff er e nt l a r v al d e pt h s a n d d u -

r ati o n s. T h u s, w e c a n i d e ntif y c o a stli n e s wit h hi g h p h y si c al 

a d v er sit y t o i n v a si o n, a n d w h at, if a n y, l a r v al st r at e gi e s mi g ht 

m a k e t h e m l e s s a d v er s e.

1. 1    |   I n v a si bilit y a n d Di s p e r s al

T h e f o c u s of t hi s w or k i s o n t h e c riti c al r e ali s e d p o p ul ati o n 

g r o wt h r at e a n d i n v a si bilit y al o n g o p e n c o a stli n e s w h er e t h e 

di s p er s al di st a n c e of l a r v a e v a ri e s sl o wl y i n s p a c e. W e b uil d 

o n t h e w or k of B y er s a n d P ri n gl e  ( 2 0 0 6 ) w h o a n al y s e d w h e n 

a  s p e ci e s  c o ul d  p er si st  al o n g  a  fi nit e  h a bit at  wit h  s p ati all y  

u nif or m di s p er s al (i. e., w h er e t h e di s p er s al di st a n c e of l a r v a e 

at t h e l o c ati o n of t h ei r p a r e nt s i s si mil a r t o t h e di s p er s al di s -

t a n c e of l a r v a e w h er e t h e y r e c r uit). W e d o n ot c o n si d er t h e 

eff e ct s of s m all e m b a y m e nt s t h at r et ai n l a r v a e, a n d l o c ati o n s 

w h er e t h e al o n g s h or e c u r r e nt s v a r y r a pi dl y al o n g s h or e. T h e 

c rit eri o n f or w h e n al o n g s h or e v a ri ati o n m att er s, a n d t h e ef -

f e ct s of al o n g s h or e v a ri ati o n, a r e di s c u s s e d f u rt h er i n D at a S 1 . 

B y er s a n d P ri n gl e  ( 2 0 0 6 ) a r g u e t h at it i s e a si er f or s p e ci e s t o 

p er si st i n t h e s e r e gi o n s, b ut t h e s e r e gi o n s will b e c o n si d er e d 

i n s e p a r at e p a p er s b e c a u s e t h ei r a n al y s e s m u st i n cl u d e v er y 

diff er e nt m et h o d s. S o w hil e w e pr e s e nt o u r r e s ult s al o n g t h e 

e nti r e gl o b al c o a st al o c e a n, o u r c rit eri a c a n b e t o o st ri n g e nt 

i n e m b a y m e nt s a n d ot h er pl a c e s w h er e di s p er s al v a ri e s o v er 

l e n gt h- s c al e s s m all er t h a n t h e di s p er s al di st a n c e i n a si n gl e 

g e n er ati o n.

T o  u n d er st a n d  t h e  t r a d e-  off s  o f  diff er e nt  di s p er s al  p a r a m-

et er s  a n d  t o  q u a ntif y  t h e  r el ati v e  i n v a si bilit y  of  t h e  w orl d's  

o p e n c o a stli n e s, w e q u a ntif y w h e n a n i nt r o d u cti o n i s a bl e t o 

l e a d t o a p o p ul ati o n t h at p er si st s at t h e l o c ati o n of i nt r o d u c-

ti o n ( B y er s a n d P ri n gl e  2 0 0 6 ). If a s p e ci e s i s i nt r o d u c e d i nt o 

a n  i s ol at e d  a n d  w ell-  mi x e d  h a bit at,  it  c a n  o nl y  p er si st  if  it s 

a b u n d a n c e i n c r e a s e s w h e n r a r e, t h at i s, if it s r e ali s e d p o p ul a -

ti o n g r o wt h r at e at l o w d e n sit y i s s uffi ci e ntl y p o siti v e (R  >  1) 

( Til m a n 1 9 8 2 ). R  i s t h e n u m b er of l a r v a e p er a d ult o v er a lif e-

ti m e t h at w o ul d s u c c e s sf ull y r e c r uit t o a n y sit e a n d g r o w t o 

r e pr o d u cti v e c o m p et e n c y w h e n t h e s p e ci e s i s at l o w d e n sit y. 

T hi s g r o wt h r at e i s n et of a n y n e g ati v e bi oti c i nt er a cti o n s ( e. g., 

c o m p etiti o n wit h n ati v e s p e ci e s) or e n vi r o n m e nt al filt er s ( e. g., 

t e m p er at u r e, s ali nit y).

F or  p o p ul ati o n  p er si st e n c e,  t h er e  i s  a  c o n si d er ati o n  t h at  i s  

u ni q u e t o a d v e cti v e e n vi r o n m e nt s li k e t h e o c e a n. M o st c o a st al 

h a bit at s  a r e  n ot  cl o s e d;  t h e y  h a v e  a  l a r g e  al o n g s h or e  e xt e nt,  

a n d u s u all y a d o mi n a nt di r e cti o n (‘ d o w n st r e a m’) of al o n g s h or e 

t r a n s p ort. T h e a v er a g e l a r v a i s m or e li k el y t o m o v e i n o n e di r e c-

ti o n al o n g t h e c o a st t h a n a n ot h er ( R o bi n s o n a n d Bri n k  2 0 0 6 ). 

B y er s  a n d  P ri n gl e  ( 2 0 0 6 )  s h o w  a n al yti c all y  t h at  t hi s  m e a n  

t r a n s p ort will w or k t o c a u s e a n i nt r o d u c e d s p e ci e s t o g o l o c all y 

e xti n ct at t h e l o c ati o n of i nt r o d u cti o n a s t h e a v er a g e l a r v a i s 

s w e pt d o w n st r e a m a n d t h e c e nt r e of g r a vit y of t h e i nt r o d u c e d 

p o p ul ati o n i s m o v e d d o w n st r e a m. T h e y fi n d t h e R  f or t h e i n-

t r o d u c e d s p e ci e s n e c e s s a r y t o c o m p e n s at e f or t h e t r a n s p ort of 

m a n y l a r v a e d o w n st r e a m a n d all o w p er si st e n c e w h er e it w a s 

i nt r o d u c e d i s:

w h er e L a d v  i s t h e m e a n di st a n c e of t h e l a r v a e t h at r et u r n t o a 

l o c ati o n w h er e t h e y c a n r e cr uit h a v e m o v e d d o w n st r e a m f r o m 

t h ei r p a r e nt s a n d L diff  i s t h e st a n d a r d d e vi ati o n of t h at di st a n c e 

( T a bl e  1 ). B ot h a r e d efi n e d f or all l a r v a e r el e a s e d d u ri n g a n i n-

di vi d u al's  lif eti m e.  A s  L a d v  i n cr e a s e s,  m or e  l a r v a e  a r e  m o v e d  

d o w n st r e a m a n d a l a r g er R  i s n e e d e d t o all o w p er si st e n c e at t h e 

p oi nt  of  i nt r o d u cti o n.  W h e n  L a d v  i s  fi nit e,  i n cr e a si n g  L diff  i n -

cr e a s e s t h e st o c h a sti c t r a n s p ort of l a r v a e, r et u r n s m or e l a r v a e 

b a c k t o t h e p oi nt of i nt r o d u cti o n, a n d d e cr e a s e s t h e R  n e e d e d t o 

all o w p er si st e n c e at t h e p oi nt of i nt r o d u cti o n. T h u s, t h e r ati o of 

L a d v /L diff  d et er mi n e s t h e p o p ul ati o n g r o wt h R  r e q ui r e d t o all o w 

p er si st e n c e at t h e p oi nt of i nt r o d u cti o n.

( 1)l nR >
L 2

a d v

2 L 2
diff
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W e c a n b ett er u n d er st a n d h o w ci r c ul ati o n c o nt r ol s i n v a si bilit y 

b y br e a ki n g R  i nt o t w o p a rt s, F R R A  s o t h at R  =  F R R A :

w h er e R A  i s t h e n u m b er of l a r v a e pr o d u c e d p er a d ult t h at s u r-

vi v e t h ei r pl a n kt o ni c l a r v al d u r ati o n ( P L D) a n d w o ul d r e cr uit 

a n d r e a c h r e pr o d u cti v e m at u rit y pr o vi d e d t h e y r e a c h s uit a bl e 

h a bit at. T h u s, R A  diff er s f r o m R  b y i n cl u di n g n ot o nl y s u c c e s s-

f ul r e cr uit s, b ut al s o l a r v a e t h at s u r vi v e t o c o m p et e n c y b ut d o 

n ot r et u r n t o s uit a bl e h a bit at. F R  i s t h e f r a cti o n of t h o s e l a r v a e 

t h at a r e d eli v er e d (r et u r n e d) t o t h e h a bit at a n y w h er e al o n g t h e 

c o a st, a n d i s b o u n d b y 0 a n d 1. O nl y l a r v a e t h at r et u r n t o h a b -

it at c a n c o nt ri b ut e t o t h e r e ali s e d f e c u n dit y (R ), s o R  =  F R R A . 

S u b stit uti n g F R R A  f or R  i nt o E q u ati o n (1 ) a n d u si n g E q u ati o n (2 ) 

s h o w s t h at f or a p o p ul ati o n t o e st a bli s h, t h er e i s a criti c al v al u e 

of R A , R C :

s u c h t h at t h e i n v a si o n will o nl y s u c c e e d if R A  >  R C . T hi s d efi-

niti o n of R C  i s ol at e s t h e i nfl u e n c e of p h y si c al d eli v er y of l a r v a e 

o n i n v a si bilit y. R A  c o nt ai n s t h e bi ol o gi c al a s p e ct s t h at aff e ct 

pr o d u cti o n a n d m ort alit y of l a r v a e, t h ei r a bilit y t o r e c r uit, a n d 

t h ei r a bilit y t o r e a c h r e pr o d u cti v e m at u rit y (i n cl u di n g all i n -

t er s p e cifi c c o m p etiti o n). R C  r e pr e s e nt s t h e mi ni m u m l e v el of 

R A  n e e d e d t o c o m b at t h e a d v er s e eff e ct s of o c e a n c u r r e nt s f or 

b ot h d o w n st r e a m d rift ( L 2
a d v / 2 L 2

diff ) a n d off s h or e l o s s ( 1− F R ) 

t h at a r e m a d e e x pli cit. B e c a u s e F R  ≤  1,  l n( F R ) ≤  0, a n d t h u s a s 

F R  d e c r e a s e s (i. e., t h e off s h or e l o s s i n c r e a s e s) R C  will i n c r e a s e. 

B e c a u s e a l a r g er R C  m e a n s a s p e ci e s n e e d s a l a r g er R A  ( e. g., 

hi g h er f e c u n dit y, l o w er m ort alit y, i n c r e a s e d a bilit y t o c o m p et e 

f or h a bit at) t o p er si st i n t h e f a c e of l a r v al t r a n s p ort b y o c e a n 

c u r r e nt s,  w e  r ef er  t o  R C  a s  t h e  ‘ p h y si c al  a d v er sit y’.  R c  r e p -

r e s e nt s t h e a m o u nt t h at R A  m u st e x c e e d w h at it w o ul d n e e d t o 

b e i n a cl o s e d e n vi r o n m e nt f or a n i nt r o d u c e d s p e ci e s t o p er si st 

at t h e p oi nt of i nt r o d u cti o n.

E q u ati o n ( 3 ) q u a ntifi e s t h e l a r v al pr o d u cti o n n e e d e d t o r et u r n 

e n o u g h l a r v a e t o t h e i nt r o d u cti o n p oi nt t o all o w t h e s p e ci e s t o 

p er si st t h er e i n t h e f a c e of d o w n st r e a m a n d off s h or e t r a n s p ort 

t h at r e d u c e l a r v al r et u r n t o t h e i nt r o d u cti o n p oi nt. C h a n g e s 

i n P L D, l a r v al d e pt h, p h e n ol o g y, or ot h er l a r v al p a r a m et er s 

aff e ct t h e l a r v a e's i nt er a cti o n wit h t h e c u r r e nt s t h at di s p er s e 

t h e m, a n d t h u s will c h a n g e R C . T h e c h a n g e i n R C  i s a m e a s u r e 

of h o w t h o s e lif e-  hi st or y p a r a m et er c h a n g e s aff e ct t h e a bilit y 

of t h e i nt r o d u c e d s p e ci e s t o p er si st, a n d R C  i s a c o m m o n c u r-

r e n c y wit h w hi c h w e c a n c o m p a r e t h e eff e ct s of c h a n g e s i n 

di s p er s al p a r a m et er s a s w ell a s bi oti c f a ct or s t h at c o nt ri b ut e t o 

R A . F or e x a m pl e, if a c h a n g e i n t h e s e a s o n of di s p er s al w o ul d 

i n c r e a s e R C  b y 1 0 % f or a p a rti c ul a r s p e ci e s at a p a rti c ul a r l o-

c ati o n, b ut at t h e s a m e ti m e w o ul d r e d u c e l a r v al m ort alit y b y 

1 0 % a n d t h u s i n c r e a s e R A  b y 1 0 %, w e c o ul d c o n cl u d e t h at t h e 

c o m bi n e d eff e ct of t h e s e c h a n g e s w o ul d h a v e c o u nt er a cti n g 

eff e ct s, a n d t h u s n o n et eff e ct o n t h e a bilit y of a n i nt r o d u cti o n 

t o p er si st.

2    |   W h y a n d W h e n C a n a n I n c r e a s e of R C  B e 
I nt e r p r et e d a s a D e c r e a s e i n C o m p etiti v e n e s s 
B et w e e n T w o S p e ci e s ?

T h e  c o m p etiti v e n e s s  of  a  s p e ci e s  i s  aff e ct e d  b y  m a n y  f a c -

t or s,  i n cl u di n g  e s p e ci all y  t h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  o v er  ot h er  

c o m p etit or s. T y pi c all y, t h e r el ati v e c o m p etiti v e n e s s of a s p e -

ci e s i s d e n sit y-  d e p e n d e nt; t h u s, at l o w a b u n d a n c e (i. e., aft er 

a  n e w  i nt r o d u cti o n)  it s  c o m p etiti v e n e s s  c a n  b e  v er y  diff er -

e nt t h a n w h e n a b u n d a nt ( H a s e g a w a  2 0 1 6 ; L a m b, S at g é, a n d 

J o di c e  2 0 1 7 ). H er e w e f o c u s o n c o m p etiti v e n e s s w h e n a s p e -

ci e s  i s  at  l o w  a b u n d a n c e.  I n  t hi s  li mit,  a  g r e at er  R C  m e a n s  

m or e r e pr o d u cti v e o ut p ut m u st b e u s e d t o off s et i m mi g r ati o n 

a w a y  f r o m  t h e  h a bit at,  a n d  t h u s  l e s s  r e pr o d u cti v e  o ut p ut  i s 

r et ai n e d t o all o w l o c al g r o wt h. Gi v e n t w o n e wl y i nt r o d u c e d 

s p e ci e s, f or a gi v e n r e pr o d u cti v e o ut p ut, w e w o ul d e x p e ct t h e 

o n e wit h a s m all er R C  t o i n c r e a s e it s p o p ul ati o n at a sit e of 

i nt r o d u cti o n m or e q ui c kl y, all ot h er t hi n g s b ei n g e q u al. U n d er 

s u c h c o n diti o n s, a s p e ci e s wit h l o w er R C  h a s f e w er of it s l a r v a e 

b ei n g l o st t o c u r r e nt s, a n d t h u s m or e g oi n g t o w a r d s l o c al p o p -

ul ati o n g r o wt h. T hi s d o e s n ot m e a n all ot h er t hi n g s a r e e q u al, 

b e c a u s e c h a n g e s i n di s p er s al lif e hi st or y c a n al s o c h a n g e R A  

b y, f or e x a m pl e, c h a n gi n g l a r v al m ort alit y. B ut c h a n g e s i n t h e 

( 2)l n(R ) = l n F R R A = l n F R + l n R A

( 3)l n R C =
L 2

a d v

2 L 2
diff

− l n F R

T A B L E 1     |    T er mi n ol o g y u s e d i n t hi s st u d y.

L a d v T h e v e ct or-  m e a n d i st a n c e t h at l a r v a e i n a c o h ort t h at r et u r n t o s uit a bl e (i. e., 

n e a r s h or e) h a bit at a r e m o v e d d o w n st r e a m f r o m t h ei r p a r e nt s

L diff T h e st a n d a r d d e vi ati o n of t h e di st a n c e t h at l a r v a e t h at r et u r n t o s uit a bl e 

h a bit at a r e m o v e d d o w n st r e a m f r o m t h ei r p a r e nt s

F R T h e f r a cti o n of m at u r e, s u r vi vi n g l a r v a e t h at a r e r et u r n e d t o h a bit at a n y w h er e al o n g t h e c o a st

R A N u m b er of l a r v a e pr o d u c e d p er a d ult t h at s u r vi v e t h ei r pl a n kt o ni c l a r v al d u r ati o n a n d r e cr uit a n d m at u r e 

s u c c e s sf ull y, or w o ul d h a v e d o n e s o if t h e y h a d b e e n r et u r n e d t o n e a r s h or e h a bit at. T hi s m e a n s R A  

w o ul d b e t h e p o p ul ati o n g r o wt h r at e b a s e d o n all bi ol o gi c al att ri b ut e s ( e. g., l a r v al m ort alit y, f e c u n dit y, 

c o m p etiti v e e x cl u si o n, pr e d ati o n) if w e n e gl e ct e d l o s s of l a r v a e d u e t o t r a n s p ort of o c e a n c u r r e nt s

R C Mi ni m u m (criti c al) R A  n e e d e d t o o v er c o m e t h e t r a n s p ort of l a r v a e 

a w a y f r o m t h e i nt r o d u cti o n sit e b y o c e a n c u r r e nt s

P h y si c al a d v er sit y S y n o n y m o u s wit h R C , r e pr e s e nti n g h o w h a r d t h e a d v e cti v e p h y si c al c u r r e nt s m a k e 

p er si st e n c e f or a p o p ul ati o n at a l o c ati o n b a s e d o n t h e or g a ni s m's lif e hi st or y t r ait s
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p h y si c al a d v er sit y ( R C ) c a pt u r e t h e eff e ct s of t h e i nt er a cti o n 

b et w e e n di s p er s al lif e hi st or y a n d o c e a n c u r r e nt s o n r el ati v e 

c o m p etiti v e n e s s.

3    |   M et h o d s

P r e c al c ul at e d  t r aj e ct ori e s  f r o m  t h e  M er c at or  Gl o b al  O c e a n  

M o d el  ( G L O R Y S 1 2 V 1)  w er e  u s e d  t o  c al c ul at e  all  l a r v al  di s -

p er s al p at h s f r o m 2 0 0 7 t o 2 0 2 2 t h at l e a v e a n d r et u r n t o a n e a r 

c o a st h a bit at u si n g t h e p u bli cl y a v ail a bl e E Zf at e p a c k a g e d e v el -

o p e d  b y  J.  P ri n gl e  ( htt p s: //  git h u b.  c o m / J a m i e P ri n g  l e/ E Zf at e ). 

T h e m o d el i s f or c e d wit h s u rf a c e fl u x e s f r o m n u m eri c al at m o -

s p h eri c m o d el s a n d a s si mil at e s m ulti pl e s o u r c e s of i n  sit u a n d 

r e m ot el y s e n s e d o c e a n d at a t o g et a n o pti m al e sti m at e of o c e a n 

c u r r e nt s ( C u m mi n g s a n d S m e d st a d  2 0 1 3 ; L ell o u c h e et  al. 2 0 1 3 ). 

T h e M er c at or Gl o b al O c e a n M o d el, d e s pit e it s gl o b al s c o p e, h a s 

b e e n s h o w n t o h a v e g o o d s kill i n pr e di cti n g c o a st al c u r r e nt s 

a n d i s s u p eri or t o ot h er gl o b al m o d el s at all ti m e s c al e s ( e. g., 

Wil ki n a n d H u nt er  2 0 1 3 ; A m a y a et  al. 2 0 2 3 ). It i n cl u d e s wi n d-  

a n d ri v er-  d ri v e n c u r r e nt v a ri a bilit y, a n d r e s ol v e s i nt er-  a n n u al 

v a ri a bilit y i n c u r r e nt s s u c h a s El Ni ñ o ( A m a y a et  al.  2 0 2 3 ).

T h e m o d el h a s a 1/ 1 2 ° r e s ol uti o n; 1/ 1 2 ° of l o n git u d e i s 9  k m at 

t he e q u at or, a n d 5  k m at 6 0 °  N. L a g r a n gi a n p a rti cl e t r a c k s r e pr e -

s e nti n g l a r v al p at h w a y s w er e c al c ul at e d wit h t h e O c e a n P a r c el s 

v er si o n 2. 2 ( D el a n d m et er a n d v a n S e bill e  2 0 1 9 ), a n d p a rti cl e s 

w er e r el e a s e d e v er y h alf d a y. B e c a u s e a l a r v a o nl y c o nt ri b ut e s 

t o di s p er s al if it r et u r n s t o s uit a bl e h a bit at, t h e s p ati al st r u ct u r e 

of h a bit at i s a n i m p ort a nt c o nt r ol o n di s p er s al a n d t h e i n v a si -

bilit y of a r e gi o n. W e d efi n e d h a bit at a s t h e t w o cl o s e st m o d el 

g ri d c ell s ( or a b o ut 1/ 6 °) t o l a n d or w at er s h all o w er t h a n t h e 

l a r v al d e pt h ( P ri n gl e 2 0 2 3 ). D efi ni n g t h e ‘ h a bit at’ a s t w o m o d el 

g ri d-  c ell s wi d e i n cr e a s e s t h e n u m b er of l a r v a e t h at r et u r n t o t h e 

h a bit at a n d t h u s t h e st ati sti c al r o b u st n e s s of t h e l a r v al di s p er s al 

st ati sti c s. T h e h a bit at g ri d c ell s a n d r el e a s e p oi nt s of si m ul at e d 

l a r v a e  c a n  b e  vi e w e d  i n  t h e  fi g u r e s  f or  F R  i n  t h e  I nt er a cti v e  

S u p pl e m e nt.

P a rti cl e r el e a s e s w er e g r o u p e d i nt o 3-  m o nt h s e a s o n s: J a n u a r y –

M a r c h;  A pril – J u n e;  J ul y – S e pt e m b er;  a n d  O ct o b er – D e c e m b er.  

L a r v a e w er e fi x e d at 1, 2 0 a n d 4 0  m d e pt h, a n d it w a s a s s u m e d 

t h at l a r v al b e h a vi o u r or b u o y a n c y will k e e p t h e l a r v a e fi x e d at 

t h o s e  d e pt h s  e v e n  i n  t h e  pr e s e n c e  of  v erti c al  c u r r e nt s.  T h e s e  

d e pt h s  w er e  c h o s e n  t o  b e  eit h er  a b o v e  or  b el o w  t h e  s u rf a c e  

E k m a n l a y er i n m o st l o c ati o n s. T o e x pl or e t h e r ol e t h at d e pt h 

v a ri ati o n mi g ht pl a y, w e al s o si m ul at e d l a r v a e r el e a s e d at 1  m 

w h o s e d e pt h c o ul d c h a n g e w h e n t r a n s p ort e d b y v erti c al o c e a n 

c u r r e nt s, b ut n e gl e cti n g v erti c al diff u si o n ( h er e aft er, 1  m v a ri -

a bl e d e pt h); w e c o m p a r e d t h e s e a g ai n st t h e r e s ult s w h er e l a r v a e 

w er e fi x e d at 1  m fi x e d d e pt h. W e e x pl or e d t h r e e P L D s f or t h e 

m ai n a n al y si s ( 4, 1 4 a n d 3 0  d a y s ), b ut u s e d m or e P L D s f or t h e 

c a s e st u di e s di s c u s s e d b el o w. St ati sti c s w er e c o m p ut e d f or all 

p at h s c al c ul at e d f r o m 2 0 0 7 t o 2 0 2 2, a n d s o r e pr e s e nt t h e a v er a g e 

di s p er s al o v er t hi s p eri o d.

F or e a c h g ri d-  c ell i n t h e h a bit at, L a d v , L diff  a n d F R  a r e e sti m at e d 

f or e a c h v erti c al d e pt h a n d P L D c o m bi n ati o n f or e a c h s e a s o n. 

F R  i s t h e f r a cti o n of l a r v a e t h at a r e pr o d u c e d a n d d eli v er e d t o 

h a bit at a n y w h er e al o n g t h e c o a st. L a d v  i s t h e di st a n c e f r o m t h e 

r el e a s e p oi nt t o t h e m e a n l o c ati o n of p a rti cl e s t h at r et u r n t o t h e 

h a bit at aft er a s et ti m e, t h e P L D. T h e m e a n l o c ati o n i s d efi n e d a s 

t h e p oi nt t h at h a s t h e mi ni m u m s u m of t h e s q u a r e d g r e at- ci r c l e 

di st a n c e s t o e a c h of t h e r et u r ni n g p oi nt s, a n d L diff  i s t h e s q u a r e- 

r o ot of t h e m e a n s u m of s q u a r e d di st a n c e f r o m e a c h p a rti cl e t h at 

r et u r n e d t o h a bit at t o t h e m e a n l o c ati o n. B e c a u s e c al c ul ati o n s 

o v er t hi s ti m e p eri o d i n cl u d e t h e i nt er-  a n n u al v a ri a bilit y of t h e 

a n n u al m e a n c u r r e nt s i n t h e e sti m at e of L diff , L diff  will b e s o m e-

w h at  o v er e sti m at e d  f or  s e m el p a r o u s  s p e ci e s  w h o s e  l a r v al  r e -

l e a s e s will n ot c a pt u r e t hi s v a ri a bilit y ( B y er s a n d P ri n gl e 2 0 0 6 ; 

P e ni st o n a n d B u r g e s s  2 0 2 4 ). Wit h e sti m at e s of L a d v , L diff  a n d F R , 

t h e p h y si c al a d v er sit y (R C ) f or a s p e ci e s wit h a c o a st al h a bit at 

i s c al c ul at e d f or e a c h l a r v al r el e a s e p oi nt wit h E q u ati o n  (3 ). T o 

e x pl or e t h e r el at e d n e s s b et w e e n all c o m p o n e nt v a ri a bl e s ( L a d v , 

L diff , F R  a n d  L 2
a d v /L

2
diff )  a n d  t h e  c o m p ut e d  v a ri a bl e  [l n(R C )] 

at e v er y c o a st al g ri d c ell f or e v er y pl a n kt o ni c l a r v al d u r ati o n 

( P L D) — d e pt h — s e a s o n  c o m bi n ati o n,  w e  u s e d  n o n p a r a m et ri c  

F I G U R E 1     |    T h e p h y si c al a d v er sit y of o p e n c o a stli n e s of t h e w orl d t o i n v a si o n. T h e c ol o u r s i n di c at e t h e n at u r al l o g of t h e p h y si c al a d v er sit y l n( R C ) 

f or a m er o pl a n kt o n s p e ci e s. T hi s s et s t h e mi ni m u m R A  n e c e s s a r y f or a n i nt r o d u c e d s p e ci e s t o o v er c o m e t h e di s p er s al b y o c e a n c u r r e nt s a n d p er si st 

al o n g t h e w orl d's c o a stli n e s f or s p e ci e s wit h l a r v a e t h at s p a w n f r o m A pril – J u n e, h a v e P L D  =  3 0, a n d a r e fi x e d at 1  m d e pt h. D a r k bl u e i n di c at e s l o w er, 

a n d r e d g r e at er, p o p ul ati o n g r o wt h r at e s n e e d e d t o e st a bli s h aft er i nt r o d u cti o n. O n e w a y t o i n c r e a s e R A  w o ul d b e t o i n c r e a s e f e c u n dit y, all ot h er 

t hi n g s b ei n g e q u al. R el ati v e t o d a r k bl u e, d a r k r e d v al u e s w o ul d si g nif y ≈ 4 0 0 ti m e s ( e 6 ) m or e r e q ui r e d f e c u n dit y n e c e s s a r y f or p er si st e n c e, t h at i s, t o 

o v er c o m e t h e p h y si c al f or c e s w or ki n g a g ai n st e st a bli s h m e nt. I nt er a cti v e fi g u r e s w hi c h all o w cl o s er e x a mi n ati o n of r e gi o n s f or all c o m bi n ati o n s of 

s e a s o n s, l a r v al d e pt h s a n d P L D s a r e i n t h e I nt er a cti v e S u p pl e m e nt: htt p s: //  j a mi e pri n g  l e. git h u b.  i o/ B y e r s  P ri n g  l e _ I nter  a ct i v e Vi s u  ali z a  ti on /  .
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c or r el ati o n s ( S p e a r m a n's ρ ). N o n p a r a m et ri c t e st s w er e d e si r a bl e 

b e c a u s e  t h e y  a r e  r o b u st  t o  n o n-  n or m al  di st ri b uti o n s  t h at  a r e  

c o m m o n wit h r ati o s.

Alt h o u g h w e c al c ul at e e x a ct v al u e s of l n( R C ), w e e m p h a si s e 

o u r  f o c u s  i s  t h e  r el ati v e  c h a n g e s  i n  R C  b et w e e n  diff er e nt  

a r e a s  of  c o a st  a n d  b et w e e n  diff er e nt  di s p er s al  p a r a m et er s,  

b e c a u s e t h e s e will b e m or e r o b u st t o c h a n g e s i n F R  wit h v a ri-

ati o n  i n  t h e  c r o s s-  s h el f  e xt e nt  of  a  s p e ci e s'  h a bit at.  W h e n  

w e  c o m p ut e  t h e  diff er e n c e  b et w e e n  l n( R C )' s,  a n y  c o n st a nt  

f r a cti o n al  c h a n g e  t o  R C  c a u s e d  b y  a  s m all er  c r o s s-  s h el f  e x-

t e nt  of  t h e  h a bit at  will  b e  c a n c ell e d  o ut.  T hi s  o c c u r s  b e -

c a u s e if t h e t w o R C ' s a r e alt er e d b y t h e s a m e f a ct or α, t h e n 

l n( αR C 1 ) − l n( αR C 2 ) =  l n( αR C 1 /( α R C 2 )) =  l n(R C 1 ) − l n(R C 2 ).

Fi n all y,  t o  ill u st r at e  h o w  diff er e nt  o c e a n o g r a p hi c  r e gi m e s  i n -

t er a ct  wit h  diff er e nt  l a r v al  di s p er s al  p a r a m et er s  t o  alt er  t h e  

i n v a si bilit y of a c o a st t o l a r v a e wit h diff er e nt lif e hi st ori e s, w e 

a n al y s e d f o u r c a s e st u di e s t h at r e pr e s e nt f o u r di sti n ct c o nt r a st s 

i n l a r v al t r a n s p ort: u p w elli n g ci r c ul ati o n, d o w n w elli n g ci r c u-

l ati o n,  l a r g e  al o n g s h or e  m e a n  t r a n s p ort  a n d  l a r g e  al o n g s h or e  

v a ri a bilit y i n t r a n s p ort.

4    |   R e s ult s

F or  s p e ci e s  s p a w ni n g  i n  A pril – J u n e,  wit h  l a r v a e  t h at  r e m ai n  

at 1  m d e pt h a n d a P L D of 3 0  d a y s , t h er e i s s u b st a nti al h et er o-

g e n eit y a r o u n d t h e gl o b e i n t h e p h y si c al a d v er sit y t o i n v a si o n 

( Fi g u r e  1 ).  P h y si c al  a d v er sit y  i s  q u a ntifi e d  i n  t h e  fi g u r e  b y  

l n(R C ), t h e l o g of t h e criti c al g r o wt h r at e R C , t h e mi ni m u m p o p-

ul ati o n g r o wt h r at e t h at all o w s p er si st e n c e gi v e n t h e p h y si c al 

o c e a n o g r a p h y at e a c h l o c ati o n, wit h l a r g er v al u e s i n di c ati n g i n -

cr e a s e d a d v er sit y. T h e c o a st al g ri d c ell s wit h t h e m o st p h y si c al 

a d v er sit y ( g r e at e st R C , d a r k r e d) r e q ui r e t h at a s p e ci e s h a v e a n 

l n(R A ) >  6,  or R A  >  4 0 0, t o p er si st if i nt r o d u c e d. E v e n bl u e r e p -

r e s e nt s l n( R A ) >  1,  or R A  >  2. 7 f or p er si st e n c e, w hi c h w o ul d b e 

e q u i v al e nt t o m or e t h a n a d o u bli n g of t h e p o p ul ati o n p er g e n er a-

ti o n if t h e l a r v a e di d n ot di s p er s e a w a y f r o m t h ei r p a r e nt s. V al u e s 

of R C  a r e pl a c e d i nt o c o nt e xt of t y pi c al f e c u n dit y a n d m ort alit y 

r at e s i n B o x  1  ( Gr o u n di n g t h e r el ati v e v al u e s of R C ), b ut v al u e s 

a b o v e 2 w o ul d b e c o n si d er e d l a r g e f or m o st or g a ni s m s.

4. 1    |   R el ati v e I nfl u e n c e o n l n ( R C )

T h e  p a r a m et er s  of  E q u ati o n  ( 3 )  (L a d v , L diff  a n d  F R ),  a n d  t h ei r  

c or r el ati o n s,  r e v e al  t h at  gl o b all y  t h e  v a ri a bilit y  i n  t h e  r et u r n  

of l a r v a e t o h a bit at ( F R ) u s u all y h a s a g r e at er eff e ct o n l n(R C ) 

t h a n  v a ri a bilit y  i n  t h e  l o s s  d o w n st r e a m  L 2
a d v /L

2
diff  ( T a bl e  S 1 , 

Fi g u r e  S 1 ). At 1 m d e pt h f or A pril t o J u n e r el e a s e a n d P L D  =  3 0, 

t h e n o n- p a r a m et ri c c or r el ati o n ( S p e a r m a n's ρ ) b et w e e n l n(R C ) 

a n d l n( F R ) i s − 0. 8 1, f or l n( R C ) a n d L 2
a d v /( 2 L 2

diff ) it i s 0. 5 4. T h e s e 

c or r el ati o n s h a v e si mil a r m a g nit u d e f or all d e pt h s a n d s e a s o n s, 

b ut t h e c or r el ati o n s b et w e e n l n( R C ) a n d L 2
a d v /( 2 L 2

diff ) i n cr e a s e 

sli g htl y wit h d e cr e a si n g P L D ( T a bl e S 1 ). O n e r e a s o n f or t h e oft e n 

st r o n g er i nfl u e n c e of F R  i s t h at at all l a r v al d e pt h s, s e a s o n s, a n d 

d u r ati o n s, L a d v  a n d L diff  a r e l a r g el y c or r el at e d ( m e di a n S p e a r m a n 

ρ  =  0. 7 2 ; all c or r el ati o n s si g nifi c a nt at p  <  0. 0 5,  Fi g u r e  S 1 ). T h u s, 

a p orti o n of t h e v a ri a bilit y i n e a c h t er m c a n c el s w h e n o n e c o m -

p ut e s L 2
a d v /L

2
diff , l e a vi n g m or e s c o p e f or t h e v a ri ati o n i n l n(F R ) 

t o i nfl u e n c e l n(R C ). R e s ult s f or 1 m v a ri a bl e d e pt h w er e si mil a r 

t o 1 m fi x e d d e pt h, e x c e pt t h at 1  m fi x e d d e pt h l a r v a e al m o st al -

w a y s h a d a g r e at er F R  a n d t h u s a l o w er l n(R C ) ( Fi g u r e s  S 2 , S 3 ). 

T hi s w a s t r u e a cr o s s P L D's a n d s e a s o n s.

4. 2    |   Gl o b al S e n siti vit y t o C h a n g e s i n L a r v al 
C h a r a ct e ri sti c s ( D e pt h, D u r ati o n, S e a s o n alit y )

At t h e gl o b al s c al e (i. e., a v er a g e d a cr o s s all sit e s), s e a s o n h a s lit -

tl e i nfl u e n c e o n l n(R C ) ( T a bl e  2 ). O p p o si n g s e a s o n s i n t h e t w o 

h e mi s p h er e s m a y c a n c el o ut s o m e of t h e s e a s o n al eff e ct at t h e 

gl o b al s c al e. T h e i nfl u e n c e of d e pt h i s s u btl e, wit h 1  m h a vi n g 

hi g h er m e di a n l n( R C )  v al u e s  t h a n  2 0  a n d  4 0 m  f or  P L D  of  4,  

all d e pt h s h a vi n g si mil a r m e di a n s at P L D of 1 4, a n d b ot h 1  m 

a n d 2 0  m h a vi n g si z a bl y l o w er m e di a n s t h a n 4 0  m f or P L D  =  3 0 

( T abl e  2 , Fi g u r e s S 4 , S 5 ). P L D h a s t h e l a r g e st eff e ct o n l n(R C ), 

wit h i n cr e a s e s i n P L D f r o m 4 t o 3 0  d a y s i n cr e a si n g t h e m e di a n 

t h r e s h ol d l n(R C ) b y r o u g hl y 0. 6 – 1. 0, e q ui v al e nt t o m ulti pl yi n g 

R C  b y 1. 8 – 2. 7 ( T a bl e 2 ). T h u s, ot h er t h a n f or P L D, t h er e i s littl e 

gl o b al a v er a g e d i m p a ct o n t h e p h y si c al a d v er sit y t o i n v a si o n a n d 

t h e r el ati v e c o m p etiti v e n e s s of a s p e ci e s d u e t o c h a n g e s i n l a r v al 

di s p er s al p a r a m et er s.

B O X  1     |    Gr o u n di n g t h e r el ati v e v al u e s of R C .

T o pl a c e t h e v al u e s of R C  e sti m at e d a b o v e i n c o nt e xt, c o n-

si d er  a  si m plifi e d  e x a m pl e.  A n  i n di vi d u al  t h at  pr o d u c e s  

2, 0 0 0, 0 0 0 l a r v a e wit h a n 8 0 % d ail y s u r vi v al pr o b a bilit y o v er 

a 3 0  d a y s P L D wit h 1 0 0 % of t h e s u r vi vi n g l a r v a e s u c c e s s -

f ull y s ettli n g, w o ul d h a v e 2 4 7 6 r e cr uiti n g l a r v a e. L o w d ail y 

s u r vi v al r at e s oft e n c o nti n u e f or p o st-  m et a m or p hi c l a r v a e 

a n d j u v e nil e s e v e n if s ettl e d i n pr o p er r ef u gi a h a bit at ( e. g., 

M o k s n e s et  al.  1 9 9 8 ). Gi v e n a n ot h er 6 0 d a y s f or t h e or g a ni s m 

t o r e a c h r e pr o d u cti v e c o m p et e n c y wit h a 9 0 % d ail y s u r vi v al 

r at e, t hi s r e s ult s i n 4. 4 r e cr uit s t h at r e a c h r e pr o d u cti v e c o m -

p et e n c y, s o a n R A  of 4. 4. E xt e n di n g t h e ti m e t o c o m p et e n c y 

or d e cr e a si n g t h e s u r vi v al r at e will b ot h r e d u c e R A . T h u s, 

R C  =  4 0 0  [l n( R C ) =  6] i s a s e e mi n gl y hi g h p o p ul ati o n g r o wt h 

r at e t o b e m et, a n d t h u s li k el y r e pr e s e nt s a r e a s of v er y l o w 

i n v a si o n pr o b a bilit y d u e t o t h e hi g h p h y si c al a d v er sit y. E v e n 

bl u e a r e a s i n Fi g u r e  1  h a v e p h y si c al c o n diti o n s t h at m a k e 

t h e m n ot n e c e s s a ril y e a s y t o i n v a d e, a s t h e li g ht bl u e a r e a s 

r e pr e s e nt l n(R C ) =  2. 5, or R C  ≈  1 2. A n y c ol o u r b ut t h e d a r k e st 

bl u e  r e pr e s e nt s R C  v al u e s t h at c o ul d st r o n gl y c o n st r ai n t h e 

a bilit y of i nt r o d u c e d s p e ci e s t o p er si st a n d i n v a d e.

N ot e t h at s o m e s p e ci e s m a y h a v e i niti al pr o p a g ul e pr o d u c -

ti o n f a r l a r g er t h a n 2, 0 0 0, 0 0 0 l a r v a e u s e d i n o u r e x a m pl e. 

B ut t h o s e t h at d o, d o n ot n e c e s s a ril y h a v e hi g h er R A  v al u e s. 

R at h er, s u c h s p e ci e s oft e n h a v e t h ei r hi g h pr o d u cti o n d r a s -

ti c all y di mi ni s h e d b y off s etti n g f a ct or s s u c h a s hi g h r at e s of 

m ort alit y c a u s e d b y m or e ti m e n e e d e d i n t h e pl a n kt o n t o 

r e a c h c o m p et e n c y, or m or e ti m e t o r e a c h r e pr o d u cti v e c o m -

p et e n c y  p o st-  s ett l e m e nt  ( V a n c e  1 9 7 3 ;  St r at h m a n n  1 9 8 5 ). 

O u r n u m eri c al e x a m pl e i s m e a nt o nl y f or ill u st r ati v e p u r -

p o s e s b e c a u s e t h er e i s a l a r g e a m o u nt of u n c ert ai nt y d u e 

t o  e sti m at e s  of  pl a n kt o ni c  m ort alit y  r at e s  t h at  a r e  hi g hl y  

u n c o n st r ai n e d.
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4. 3    |   S p ati all y E x pli cit S e n siti vit y A n al y s e s

H o w e v er, t h e gl o b al a v er a g e d s e n siti vit y a n al y s e s m a s k i m p ort -

a nt r e gi o n al diff er e n c e s. A s p ati al a n al y si s of s e n siti vit y d e m o n -

str at e s w hi c h s p e cifi c a r e a s of t h e gl o b al c o a stli n e a r e s e n siti v e 

t o d e pt h a n d s e a s o n, a n d t h u s w h er e t h e s e f a ct or s c a n i nfl u e n c e 

l n(R C ) ( Fi g ur e 2 ). I n Fi g ur e 2 , diff er e n c e s i n l n(R C ) f or e a c h h a b-

it at  c ell  a r e  s h o w n  f or  diff er e nt  d e pt h s  ( p a n el  A)  a n d  s e a s o n s  

( p a n el B) (i n t h e I nt er a cti v e S u p pl e m e nt, t hi s i s s h o w n f or ot h er 

d e pt h s a n d s e a s o n s). A diff er e n c e i n l n( R C ) of 2 i s e q ui v al e nt t o 

a r ati o b et w e e n t h e t w o R C 's of e 2  =  7. 4, s o t h at a c h a n g e i n l a r v al 

d e p t h or s p a w ni n g s e a s o n c a u si n g a c h a n g e of t hi s m a g nit u d e h a s 

t h e s a m e eff e ct o n t h e a bilit y of a n i ntr o d u c e d s p e ci e s t o p er si st 

a s a f a ct or of 7. 4 c h a n g e i n f e c u n dit y w o ul d. V er y l a r g e v a ri ati o n 

b et w e e n r e gi o n s i s e vi d e nt i n t h e s e fi g ur e s ( Fi g ur e  2 ). A l a r g e 

pr o p orti o n of t h e s p ati al diff er e n c e i n t h e s e n siti vit y t o d e pt h i s 

d ri v e n b y s p ati al v a ri ati o n i n F R  (I nt er a cti v e S u p pl.; Fi g ur e S 6 ).

4. 4    |   C a s e St u di e s

M u c h of t h e u n d erl yi n g r e gi o n al v a ri ati o n i n i n v a si o n s e n siti v -

it y ( Fi g u r e 2 ) c a n b e e x pl ai n e d i n t h e c o nt e xt of f o u r r e pr e s e n -

t ati v e p h y si c al o c e a n o g r a p hi c r e gi m e s t h at c o nt r a st st r o n gl y 

wit h  o n e  a n ot h er:  u p w elli n g  r e gi o n s,  d o w n w elli n g  r e gi o n s,  

w e st er n  b o u n d a r y  c u r r e nt  r e gi o n s  a n d  t e m p er at e  w e at h er  

b a n d-  d o mi n at e d r e gi o n s. A s r e pr e s e nt ati v e r e gi o n s w e c h o s e 

2 0-  k m  st r et c h e s  of  t h e  c o a st  of  N a mi bi a  a s  a n  u p w elli n g  

s y st e m, P ert h, A u st r ali a a s a d o w n w elli n g r e gi o n, W e st B e a c h 

Fl ori d a o n t h e e a st c o a st of Fl ori d a a s a W e st er n B o u n d a r y 

s y st e m, a n d t h e G ulf of M ai n e a s a t e m p er at e w e at h er b a n d 

s y st e m.

U p w elli n g  r e gi o n s  o c c u r  w h er e  t h e  al o n g s h or e  wi n d  d ri v e s  

a n off s h or e s u rf a c e E k m a n t r a n s p ort i n t h e t o p 1 0 – 2 0  m, b al -

a n c e d b y a r et u r n fl o w at a d e pt h d et er mi n e d b y t h e t o p o g r a -

p h y a n d st r atifi c ati o n ( L e nt z a n d C h a p m a n  2 0 0 4 ). C o n si st e nt 

wit h e x p e ct ati o n s f r o m t h e p h y si c s, w e f o u n d t h at u p w elli n g 

l e d t o t h e off s h or e l o s s of s u rf a c e l a r v a e a n d t o t h e r et e nti o n 

of l a r v a e t h at m ai nt ai n t h ei r d e pt h s b el o w t h e s u rf a c e E k m a n 

l a y er ( M or g a n et  al.  2 0 1 8 ; Fi g u r e 3 ). L a r v al l o s s off s h or e i n-

c r e a s e s R C , s o u p w elli n g r e gi o n s will s h o w m u c h g r e at er R C  

at 1  m d e pt h t h a n 2 0  m d e pt h ( Fi g u r e  2 A , t e al i n Fi g u r e  3 ). 

O v er all,  at  1  m,  i n v a si o n  i n  t h e  u p w elli n g  s y st e m  will  h a v e 

a  g r e at er  R C ,  a n d  t h u s  r e q ui r e  a  m u c h  hi g h er  R A  t o  s ati sf y 

E q u ati o n  ( 3 ) a n d all o w p er si st e n c e r el ati v e t o t h e ot h er t h r e e 

o c e a n o g r a p hi c  r e gi m e s,  w hi c h  h a v e  si mil a r  R C  ( Fi g u r e  3 ). 

T h u s,  i n  u p w elli n g  r e gi o n s,  a  s p e ci e s  wit h  s u rf a c e  l a r v a e  

w o ul d n e e d m u c h g r e at er f e c u n dit y or m u c h l e s s l a r v al m or -

t alit y r el ati v e t o s p e ci e s wit h l a r v a e b el o w t h e s u rf a c e E k m a n 

l a y er i n or d er t o p er si st.

D o w n w elli n g s y st e m s o c c u r w h er e t h e wi n d s bl o w i n t h e o p -

p o sit e  al o n g s h or e  di r e cti o n  a s  u p w elli n g  s y st e m s  ( e. g.,  P ert h,  

A u st r ali a),  a n d  s h o w  t h e  r e v er s e  p att er n  of  i n cr e a s e d  l a r v al  

f r a cti o n  r et ai n e d  f or  s u rf a c e  l a r v a e,  d e cr e a s e d  r et e nti o n  f or  

t h o s e b el o w t h e s u rf a c e E k m a n l a y er, a n d d e cr e a s e d s u rf a c e R C  

r el ati v e t o d e pt h ( Fi g u r e  2 A , r e d i n Fi g u r e 3 ). B ot h u p w elli n g 

a n d d o w n w elli n g s y st e m s s h o w g r e at s e n siti vit y t o t h e v erti c al 

p o siti o n of t h e l a r v a e a n d st r o n g d e p e n d e n c e of cr o s s-  s h el f ci r-

c ul ati o n wit h d e pt h. B ei n g fi x e d at 1  m d e pt h, a s o p p o s e d t o 1  m 

v a ri a bl e d e pt h, m o stl y i n cr e a s e d t h e f r a cti o n r et u r n e d t o h a bit at, 

e s p e ci all y w h er e t h er e i s d o w n w elli n g ( Fi g u r e s  S 2 , S 3 ). I n m o n-

s o o n al s y st e m s ( e. g., t h e H or n of Af ri c a, I n di a), t h er e i s st r o n g 

s e a s o n al r e v er s al of wi n d s, s e a s o n al s wit c hi n g f r o m u p w elli n g 

t o  d o w n w elli n g,  a n d  c or r e s p o n di n gl y  st r o n g  s e a s o n al  v a ri a-

ti o n i n w hi c h d e pt h st r at e g y r e q ui r e s t h e l e a st R C  ( Fi g u r e  2 B , 

Fi g u r e  3 , I nt er a cti v e S u p pl e m e nt). I n d o w n w elli n g r e gi o n s, s p e-

ci e s wit h s u rf a c e l a r v a e, e s p e ci all y l a r v a e fi x e d t o t h e s u rf a c e, 

will h a v e i n cr e a s e d c o m p etiti v e n e s s r el ati v e t o s p e ci e s wit h l a r -

v a e b el o w t h e s u rf a c e E k m a n l a y er.

W h er e  str o n g  w e st er n  b o u n d ar y  c urr e nt s  e xi st  al o n g  n arr o w  

c o nti n e nt al s h el v e s (e. g. t h e E a st C o a st of Fl ori d a, U S A, or p or -

ti o n s  of  t h e  Br a zili a n  a n d  S o ut h- E a st er n  J a p a n e s e  c o a st s),  t h e  

str o n g al o n g s h or e c urr e nt s will r a pi dl y m o v e l ar v a e d o w n str e a m. 

A c c or di n gl y, L a d v  i n cr e a s e s r a pi dl y wit h P L D ( gr e y i n Fi g ur e  3 ). 

Alt h o u g h t h er e i s l ar g e al o n g s h or e tr a n s p ort ( L a d v ),  it d o e s n ot  

h e a vil y  i nfl u e n c e  l n( R C )  i n  t hi s  w e st er n  b o u n d ar y  s y st e m  b e-

c a u s e t h e a d v e cti o n i s m o d er at el y off s et b y hi g h v ari ati o n ( L diff ) 

( Fi g ur e  3 , mi d dl e r o w). T h e s e s y st e m s d o n ot h a v e a c o n si st e nt 

r el ati o n b et w e e n R C  a n d s e a s o n alit y or d e pt h of l ar v al r el e a s e.

I n  m a n y  mi d- l atit u d e  t e m p er at e  s y st e m s,  li k e  t h e  G ulf  of  

M ai n e, t h e wi n d s a r e d o mi n at e d b y p a s si n g st or m s a n d t h e s e a -

s o n al m e a n wi n d s a r e w e a k r el ati v e t o t h e 2-   t o 4- d a y w e at h er 

b a n d  v a ri a bilit y.  Wit h  w e a k  m e a n  wi n d s  a n d  st r o n g  v a ri a bl e  

wi n d s,  a n y  m e a n  u p w elli n g  or  d o w n w elli n g  i s  w e a k  r el ati v e  

t o t h e w e at h er- s y st e m d ri v e n v a ri a bilit y, w hi c h it s elf t e n d s t o 

T A B L E 2     |    M e d i a n a m o u nt of p h y si c al a d v er sit y [l n(R C )] t h at m u st 

b e o v er c o m e t o e n a bl e s u c c e s sf ul i n v a si o n c al c ul at e d a c r o s s all c o a st al 

g ri d c ell s f or all c o m bi n ati o n s of P L D ( 4, 1 4 a n d 3 0  d a y s ), s e a s o n, a n d 

fi x e d  d e pt h  ( 1,  2 0  a n d  4 0 m).  L o w er  l n( R C )  v al u e s  i n di c at e  hi g h er  

p ot e nti al f or i n v a si o n.

S e a s o n

P L D ( d a y s)

4 1 4 3 0

D e pt h  =  1  m

J a n – M a r 0. 6 6 1. 1 0 1. 2 7

A pr – J u n e 0. 6 0 1. 0 4 1. 2 2

J ul y – S e pt 0. 7 4 1. 1 5 1. 3 1

O ct – D e c 0. 6 7 1. 1 1 1. 3 0

D e pt h  =  2 0  m

J a n – M a r 0. 5 3 1. 0 3 1. 3 8

A pr – J u n e 0. 4 6 0. 9 4 1. 3 2

J ul y – S e pt 0. 5 0 0. 9 9 1. 3 3

O ct – D e c 0. 5 1 1. 0 1 1. 3 7

D e pt h  =  4 0  m

J a n – M a r 0. 5 6 1. 1 2 1. 6 2

A pr – J u n e 0. 5 1 1. 0 5 1. 5 7

J ul y – S e pt 0. 5 4 1. 0 8 1. 5 8

O ct – D e c 0. 5 5 1. 1 2 1. 6 4
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a v er a g e o ut o v er a l o n g P L D. T h u s, L diff  i s l a r g e r el ati v e t o L a d v , 

R C  i s r el ati v el y s m all, a n d t h e p h y si c al a d v er sit y d o e s n ot v a r y 

wit h t h e d e pt h of l a r v a e n e a rl y a s st r o n gl y a s i n s y st e m s wit h 

m e a n  U p w elli n g / D o w n w elli n g  fl o w s  ( Fi g u r e  2 A ,  l a v e n d er  i n  

Fi g u r e  3 ).

T h e s e f o u r d e s cri pti o n s of t h e r e pr e s e nt ati v e fl o w r e gi m e s a r e 

si m plifi e d.  B ut  t h e y  pr o vi d e  a  f r a m e w or k  f or  t hi n ki n g  a b o ut  

h o w l a r v al s e a s o n alit y, d e pt h a n d d u r ati o n i nt er a ct wit h l o c a -

ti o n t o d et er mi n e r el ati v e c o m p etiti v e n e s s a n d i n v a si bilit y.

5    |   Di s c u s si o n

Gl o b all y,  p h y si c al  a d v er sit y  t o  i n v a si o n  b y  i nt r o d u c e d  c o a st al  

m er o pl a n kt o ni c s p e ci e s ( R C ) v a ri e s s p ati all y b y o v er t w o or d er s 

of m a g nit u d e ( Fi g u r e  1 ). I n a r e a s of hi g h a d v er sit y f a r m or e l a r-

v a e m u st b e pr o d u c e d or s u r vi v e t o c o m p e n s at e f or l a r v al l o s s 

t o c u r r e nt s a n d t o all o w i n v a si o n, s o t h at R A  >  R C  ( E q u ati o n 3 ). 

B e c a u s e  t h e  c u r r e nt s  i nfl u e n c e  t h e s e  s p e ci e s  b y  t r a n s p orti n g  

t h ei r l a r v a e, t h e g r e at e st s p ati al h et er o g e n eit y a n d t h e hi g h e st 

m e di a n criti c al g r o wt h r at e t o all o w i n v a si o n, R C , o c c u r wit h 

l a r g e P L D s t h at all o w t h e g r e at e st a m o u nt of ti m e f or c u r r e nt s 

t o a ct u p o n t h e l a r v a e ( T a bl e 2 , Fi g u r e 3 ). Wit h l a r g er P L D s, t h e 

l a r v al pr o d u cti o n n e c e s s a r y f or a s p e ci e s t o e st a bli s h i n cr e a s e s 

b e c a u s e m or e l a r v a e a r e n e e d e d t o c o m p e n s at e f or t h e l a r v a e 

s w e pt off s h or e a n d d o w n st r e a m b y c u r r e nt s a n d l o st f r o m t h e 

s y st e m.

C h a n g e s i n R C  c a n b e u s e d t o a s s e s s t h e diff er e n c e i n r el ati v e 

c o m p etiti v e n e s s c a u s e d b y c h a n g e s i n l a r v al b e h a vi o u r or ti m -

i n g. I n vi rt u all y all c a s e s, i n cr e a s e d P L D w o ul d l o w er t h e c o m-

p etiti v e n e s s of a s p e ci e s, all ot h er t hi n g s b ei n g e q u al. I n P ri n gl e 

et  al.  ( 2 0 1 4 ), a si mil a r l o gi c i s u s e d t o a r g u e t h at a l o n g er P L D 

i s o nl y e v ol uti o n a ril y st a bl e if it i s a s s o ci at e d wit h g r e at er r e al-

i z e d f e c u n dit y. T h e c o n st r ai nt a g ai n st l o n g P L D s i s p a rti c ul a rl y 

st r o n g w h er e t h e f r a cti o n of l a r v a e r et u r n e d t o t h e c o a st ( F R ) i s 

s m all or t h e st r e n gt h of d o w n st r e a m l o s s ( L 2
a d v /L

2
diff ) i s hi g h. I n 

t h e s e l o c ati o n s, s p e ci e s wit h cr a wl- a w a y l a r v a e w o ul d oft e n b e 

r el ati v el y m or e c o m p etiti v e a n d m or e a bl e t o i n v a d e, h el pi n g t o 

e x pl ai n t h e c or r el ati o n b et w e e n st r o n g er c u r r e nt s a n d a pl a n k -

t o ni c d e v el o p m e nt ( P ri n gl e et  al. 2 0 1 4 ).

T h e c rit eri o n f or p er si st e n c e, R A  >  R C , s e p a r at e s t h e c rit eri o n 

f or i n v a si o n i nt o t w o p a rt s: R A  w hi c h i n cl u d e s all bi oti c f a ct or s 

s u c h a s f e c u n dit y, m ort alit y b ef or e a n d aft er r e c r uit m e nt, a n d 

i nt er s p e cifi c  c o m p etiti o n  f or  h a bit at  a n d  R C  w hi c h  c a pt u r e s  

t h e i nt er a cti o n of di s p er s al lif e hi st or y wit h o c e a n c u r r e nt s o n 

t h e a bilit y of a n i nt r o d u c e d s p e ci e s t o p er si st at a l o c ati o n. T hi s 

s e p a r ati o n b e c o m e s u s ef ul w h e n, f or e x a m pl e, w e s e e k t o u n -

d er st a n d h o w r a n g e b o u n d a ri e s mi g ht s hift a s cli m at e c h a n g e s 

( P ri n gl e et  al. 2 0 1 7 ). A r a n g e s hift r e q ui r e s a n i n v a si o n i nt o 

a n e w r e gi o n. C h a n g e s i n cli m at e c a n c h a n g e b ot h t h e l o c al 

ci r c ul ati o n b y, f or e x a m pl e, alt eri n g t h e i nt e n sit y of u p w elli n g, 

a n d al s o l o c al l a r v al pr o d u cti o n, m ort alit y, a n d i nt er s p e cifi c 

c o m p etiti o n  ( K e n d all  et  al.  2 0 1 6 ;  B a s h e v ki n  et  al.  2 0 2 0 ).  B y  

e x pli citl y s e p a r ati n g t h e s e diff er e nt eff e ct s, w e c a n j u d g e h o w 

F I G U R E 2     |    T h e si t e- s p e c ifi c s e n siti vit y of t h e p h y si c al a d v er sit y t o i n v a si o n t o t h e eff e ct s of l a r v al d e pt h a n d s e a s o n of l a r v al r el e a s e. T h e 

s e n siti vit y of t h e n at u r al l o g of t h e p h y si c al a d v er sit y l n( R C ) t o ( A) v erti c al d e pt h of l a r v a e a n d B) l a r v al s e a s o n alit y wit h P L D 3 0. ( A) l n( R C ) at 1 m 

d e pt h m i n u s l n(R C ) at 2 0 m d e pt h d u ri n g A pril t o J u n e. R e d i n di c at e s g r e at er p h y si c al a d v er sit y R C  at t h e s u rf a c e; bl u e i n di c at e s g r e at er R C  at d e pt h. 

T h u s, r e d i n di c at e s a s p e ci e s w o ul d n e e d a g r e at er R A  ( e. g., g r e at er f e c u n dit y, l e s s m ort alit y) at t h e s u rf a c e t o p er si st aft er i nt r o d u cti o n. ( B) l n(R C ) 

d u ri n g A pril t o J u n e mi n u s l n( R C ) d u ri n g O ct o b er t o D e c e m b er f or 1 m d e pt h. R e d i n di c at e s g r e at er p h y si c al a d v er sit y, a n d t h u s, f or e x a m pl e, g r e at er 

f e c u n dit y n e e d e d d u ri n g A pril – J u n e; bl u e i n di c at e s g r e at er p h y si c al a d v er sit y d u ri n g O ct o b er t o D e c e m b er. C h a n g e s i n |l n( R C )| <  1. 0 a r e n ot pl ott e d; 

t h us, a r e a s t h at a r e bl a n k a r e w h er e s e a s o n or d e pt h a r e l e s s i m p ort a nt. D at a f or l n( R C ) f or all s e a s o n s a n d m ulti pl e d e pt h s a r e a v ail a bl e i n t h e 

I nt er a cti v e S u p pl e m e nt.
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F I G U R E 3     |    S e n siti vit y of t h e p h y si c al a d v er sit y t o i n v a si o n l n( R C ) a n d it s c o m p o n e nt s t o l o c al p h y si c al o c e a n o g r a p hi c eff e ct s wit hi n f o u r di sti n ct 

o c e a n o g r a p hi c r e gi m e s at t w o d e pt h s. F or all p a n el s, t h e l eft c ol u m n d e pi ct s l a r v a e at 1  m d e pt h; t h e ri g ht c ol u m n d e pi ct s l a r v a e at 2 0  m d e pt h. T o p: 

F r a cti o n r et ai n e d ( F R ) f or t h e f o u r o c e a n o g r a p hi c r e gi o n s a s a f u n cti o n of pl a n kt o ni c d u r ati o n ( P L D). Mi d dl e: M e a n l a r v al t r a n s p ort di st a n c e L a d v  (s oli d 

li n e s) a n d st a n d a r d d e vi ati o n L diff  ( d a s h e d) a s a f u n cti o n of l a r v al pl a n kt o ni c d u r ati o n ( P L D) f or t h e f o u r r e gi o n s. B e c a u s e s o f e w l a r v a e a r e r et ai n e d 

at 1  m d e pt h i n N a mi bi a wit h P L D  >  2 0, L a d v  a n d L diff  a n d l n(R C ) a r e n ot c o m p ut a bl e f or t h e s e P L D. B ott o m: N at u r al l o g of p h y si c al a d v er sit y l n(R C ) 

a s a f u n cti o n of l a r v al pl a n kt o ni c d u r ati o n ( P L D) f or t h e f o u r r e gi o n s. T h e c e nt r e of e a c h r e gi o n of r el e a s e i s i n di c at e d o n Fi g u r e  1  wit h bl a c k a r r o w s.
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t h e p h y si c al a n d bi ol o gi c al a s p e ct s i nt er a ct, a n d t h e r el ati v e 

i m p ort a n c e  of  e a c h.  F or  e x a m pl e,  r e d u c e d  u p w elli n g  c o ul d  

b ot h  i n c r e a s e  s u rf a c e  t e m p er at u r e s  a n d  d e c r e a s e  off s h or e  

t r a n s p ort. W a r m er w at er c o ul d all o w l a r v a e t o m at u r e f a st er, 

r e d u ci n g  t h ei r  pl a n kt o ni c  m ort alit y,  a n d  d e c r e a s e d  off s h or e  

t r a n s p ort s h o ul d r e d u c e l a r v al l o s s off s h or e (i. e., i n c r e a s e F R ). 

B ot h of t h e s e i nfl u e n c e s w o ul d t e n d t o m a k e it e a si er f or n o n-  

u p w e lli n g  a d a pt e d  s p e ci e s  (i. e.,  s p e ci e s  l a c ki n g  lif e  hi st or y  

c h a r a ct eri sti c s  s p e cifi c all y  a d a pt e d  t o  m a xi mi s e  r et e nti o n  

a mi d t h e t r a diti o n al p h y si c al c o n diti o n s of u p w elli n g r e gi o n s) 

t o  i n v a d e  u p w elli n g  r e gi o n s.  F u rt h er m or e,  o u r  f r a m e w or k  

all o w s  o n e  t o  j u d g e  w hi c h  eff e ct — r e d u c e d  m ort alit y  or  i n -

c r e a s e d F R — m o st st r o n gl y i nfl u e n c e s i n v a si o n p ot e nti al.

Li k e wi s e, s e p a r ati n g t h e eff e ct s of o c e a n t r a n s p ort f r o m bi oti c 

p a r a m et er s c a n h el p e x pl ai n o b s er v e d bi o g e o g r a p hi c p att er n s. 

F or e x a m pl e, m a n y c o a st al l o c ati o n s i n p ol a r r e gi o n s h a v e l o w 

p h y si c al a d v er sit y R C  ( Fi g u r e  1 ), b ut t h e y s h o ul d n ot n e c e s s a r-

il y b e i nt er pr et e d a s e a s y pl a c e s t o i n v a d e. C ol d w at er al s o r e-

d u c e s t h e r at e at w hi c h l a r v a e d e v el o p, i n cr e a si n g P L D ( E pif a ni o 

et  al.  1 9 9 8 ; O' C o n n or et  al. 2 0 0 7 ), a n d P ri n gl e et  al. (2 0 1 4 ) s h o w 

t h at  t hi s  i nt er a ct s  wit h  l a r v al  m ort alit y  t o  r e d u c e  t h e  n u m-

b er of l a r v a e w hi c h c a n r e cr uit, r e d u ci n g R A  i n t h e s e r e gi o n s. 

T hi s r e d u cti o n m a k e s it l e s s li k el y t h at R A  >  R C , a n d i s c o n si s-

t e nt  wit h  t h e  o b s er v e d  s c a r cit y  of  l o n g  pl a n kt o ni c  l a r v al  lif e  

hi st ori e s i n n ati v e s p e ci e s at hi g h l atit u d e s w h er e w at er i s c ol d 

( T h or s o n  1 9 5 0 ;  Al v a r e z- N ori e g a  et  al.  2 0 2 0 ).  Si mil a rl y,  it  h a s  

b e e n s e e n t h at pl a n kt o ni c di s p er s al i s l e s s c o m m o n a m o n g n a -

ti v e s p e ci e s w h er e m e a n c u r r e nt s a r e s wift a n d w e w o ul d e x p e ct 

a l a r g e L a d v  a n d, c o n s e q u e ntl y, a l a r g e R C  ( M a r s h all et  al. 2 0 1 2 ; 

P ri n gl e et  al.  2 0 1 4 ).

T h e p h y si c al a d v er sit y R C  t h at aff e ct s t h e p er si st e n c e of i nt r o-

d u c e d s p e ci e s i s s e n siti v e t o t h e d e pt h a n d s e a s o n of r el e a s e 

of  l a r v a e,  b ut  o nl y  w h er e  t h e  c u r r e nt  i s  s e a s o n-   or  d e p t h- 

d e p e n d e nt. I n u p w elli n g r e gi o n s, l a r v a e fi x e d t o a d e pt h b el o w 

t h e s u rf a c e E k m a n l a y er a r e st r o n gl y f a v o u r e d. I n d o w n w elli n g 

r e gi o n s, l a r v a e fi x e d t o a d e pt h wit hi n t h e s u rf a c e E k m a n l a y er 

a r e st r o n gl y f a v o u r e d. I n pl a c e s w h er e u p w elli n g a n d d o w n -

w elli n g v a r y wit h s e a s o n ( e. g., m o n s o o n al r e gi o n s), s e a s o n alit y 

will b e i m p ort a nt. S u rf a c e-  r el e a s e d l a r v a e t h at p a s si v el y v a r y 

t h ei r d e pt h, t h at i s, wit h c u r r e nt s, a r e al m o st u ni v er s all y r e -

t ai n e d l e s s t h a n l a r v a e t h at a r e fi x e d t o 1 m ( Fi g u r e  S 3 ); t hi s 

i s  e s p e ci all y  t r u e  i n  d o w n w elli n g  r e gi o n s  ( Fi g u r e  S 2 )  w h er e  

s u rf a c e-  st a r ti n g l a r v a e a r e t y pi c all y d o w n w ell e d at t h e c o a st 

a n d  t h e n  m o v e d  off s h or e  at  d e pt h.  I n  l o c ati o n s  wit h  st r o n g  

u p w elli n g or d o w n w elli n g, c h a n g e s i n l a r v al d e pt h will pr o -

f o u n dl y aff e ct t h e p h y si c al a d v er sit y e x p eri e n c e d b y a s p e ci e s.

T h e a d v a nt a g e t h at a p a rti c ul a r l a r v al b e h a vi o u r or p h e n ol o g y 

gi v e s a s p e ci e s i n it s r el ati v e c o m p etiti v e n e s s or it s a bilit y t o i n -

v a d e v a ri e s wit h l o c ati o n. I n t h e c a s e of i n v a si o n, if w e a s s u m e 

m o st s p e ci e s a r e e v ol uti o n a ril y o pti mi s e d f or t h ei r n ati v e h a bi -

t at, t hi s s u g g e st s t h at a n i n v a d er will b e m or e li k el y t o s u c c e e d 

i n a n e w l o c ati o n if t h e n ati v e r a n g e of a n i n v a di n g s p e ci e s h a s 

si mil a r c u r r e nt p att er n s t o t h e pl a c e it h a s b e e n i nt r o d u c e d t o. 

I n s u c h c a s e s, t h e s p e ci e s m a y al r e a d y b e a d a pt e d t o s p a w ni n g 

at a p pr o pri at e d e pt h s a n d s e a s o n s t o mi ni mi s e l n( R C ). F or e x a m-

pl e, l a r v a e b ei n g at a d e pt h b el o w t h e s u rf a c e E k m a n l a y er will 

ai d r et e nti o n wit hi n t h e w orl d's u p w elli n g l o c ati o n s ( Fi g u r e  2 ). 

T h u s,  a  s u c c e s sf ul  i n v a si o n  m a y  n ot  o nl y  r e q ui r e  m at c h e s  

b et w e e n s o u r c e a n d d e sti n ati o n e n vi r o n m e nt al c h a r a ct eri sti c s 

t h at a r e t r a diti o n all y c o n si d er e d li k e t e m p er at u r e, s ali nit y a n d 

h a bit at ( St o hl g r e n et  al.  2 0 1 0 ; Cr all et  al. 2 0 1 3 ), b ut al s o m at c h e s 

of c u r r e nt r e gi m e s.

A s  w e  h a v e  e m p h a si s e d  t h r o u g h o ut,  t h e s e  r e s ult s  a r e  m o st  

a p pli c a bl e t o o p e n c o a st s. T h e eff e ct of e m b a y m e nt s i s p o orl y 

r e pr e s e nt e d i n t hi s w or k b ot h b e c a u s e E q u ati o n  (1 ) w a s d e v el-

o p e d a s s u mi n g a l o n g r el ati v el y st r ai g ht c o a stli n e a n d b e c a u s e 

f or m a n y s m all er e m b a y m e nt s t h e M er c at or O c e a n M o d el r e s-

ol uti o n of 1/ 1 2 ° i s r el ati v el y c o a r s e. O n c e a s p e ci e s h a s e st a b -

li s h e d i n a n e m b a y m e nt, l a r v a e t h at l e a v e t h e e m b a y m e nt c o ul d 

c ol o ni s e  t h e  c o a st  d o w n st r e a m  f r o m  t h e  e m b a y m e nt  ( P ri n gl e  

et  al.  2 0 1 1 ). T h e r ol e of e m b a y m e nt s ( or ot h er r e gi o n s w h er e L a d v , 

L diff  a n d F R  v a r y o v er s h ort al o n g s h or e di st a n c e) i n alt eri n g t h e 

r el ati v e c o m p etiti v e n e s s of a s p e ci e s a n d i n e n a bli n g i n v a si o n b y 

i n cr e a si n g r et e nti o n a n d s u b si di zi n g i n v a si o n s d o w n st r e a m i s a 

pr o mi si n g a r e a of f ut u r e w or k. T hi s pr e s e nt w or k c a n n ot u s e -

f ull y c o m m e nt o n t h e o b s er v e d p att er n of i n cr e a s e d i n v a si bilit y 

of e m b a y m e nt s ( e. g., C o h e n a n d C a rlt o n  1 9 9 8 ; R ui z et  al. 2 0 0 0 ; 

W a s s o n, F e n n, a n d P e a r s e  2 0 0 5 ).

I n c o n cl u si o n, o c e a n o g r a p hi c c ur r e nt s a r e a fir st-  or d er c o ntr ol o n 

t h e r el ati v e c o m p etiti v e n e s s of c o a st al m er o pl a n kt o n a n d t h eir 

a bilit y t o p er si st a n d i n v a d e w h er e i ntr o d u c e d. B ot h off s h or e a n d 

d o w n str e a m l o s s of l a r v a e i n c ur r e nt s a r e i m p ort a nt ( E q u ati o n  3 , 

Fi g ur e  1 ). L a r v a e wit h l o n g P L D a r e m or e s u bj e ct t o tr a n s p ort 

a n d l o s s i n s u c h c ur r e nt s ( Fi g ur e  3 ). Diff er e nt d e pt h a n d s e a s o n-

alit y of l a r v a e c a n e x p o s e t h e m t o diff er e nt, m or e f a v o ur a bl e, c ur -

r e nt r e gi m e s a n d e n a bl e e a si er i n v a si bilit y. H o w e v er, o nl y c ert ai n 

c o a st al a r e a s of t h e w orl d a r e pl a c e s w h er e d e pt h a n d s e a s o n af -

f e ct t h e c ur r e nt s e n o u g h t o s u b st a nti all y alt er t h e r el ati v e c o m-

p etiti v e n e s s of s p e ci e s m a nif e sti n g diff er e nt d e pt h a n d s e a s o n al 

r el e a s e tr ait s ( Fi g ur e 2 ; Fi g ur e S 2 ). S u c h a r e a s w h er e c ur r e nt s a r e 

d e pt h-   a n d s ea s o n-  s e n s iti v e will al s o b e pl a c e s w h er e i n pr a cti c e 

it will b e m or e c h all e n gi n g f or n e wl y i ntr o d u c e d s p e ci e s t o p er-

si st, b e c a u s e t h er e a r e o nl y a n a r r o w s et of l a r v al tr ait s w hi c h, if 

t h e y a r e l o c all y a p pr o pri at e, g r e atl y i n cr e a s e t h e c o m p etiti v e n e s s 

of a s p e ci e s. I n t h e s e r e gi o n s, w e h y p ot h e si s e i ntr o d u c e d s p e ci e s 

ori gi n ati n g f r o m l o c ati o n s wit h si mil a r cir c ul ati o n p att er n s will 

b e m or e li k el y t o s u c c e e d.

A ut h o r C o nt ri b uti o n s

C o n c e pt u ali z ati o n:  J. E. B.,  J. M. P.;  M et h o d ol o g y:  J. E. B.,  J. M. P.;  

I n v e sti g ati o n: J. E. B., J. M. P.; Vi s u ali z ati o n: J. M. P.; F u n di n g a c q ui siti o n: 

J. E. B., J. M. P.; S u p er vi si o n: J. E. B., J. M. P.; Writi n g – ori gi n al d r aft: J. E. B.; 

Writi n g – r e vi e w a n d e diti n g: J. E. B., J. M. P.
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C o nfli ct s of I nt e r e st

T h e a ut h or s d e cl a r e n o c o nfli ct s of i nt er e st.

D at a A v ail a bilit y St at e m e nt

T h e c o d e t o r et ri e v e di s p er s al d at a a n d g e n er at e t h e st ati sti c s s h o w n 

i n  t h e  p a p er  a r e  a v ail a bl e  at:  htt p s: //  git h u b.  c o m / J a mi e  P ri n g  l e/ B y e r s 
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