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DISTRIBUTION AND ABUNDANCE OF LARVAL SCOMBRIDAE
IN RELATION TO THE PHYSICAL ENVIRONMENT
IN THE NORTHWESTERN PANAMA BIGHT

by
Robert R. Lauth' and Robert J. Olson

ABSTRACT

The first phase of a program to study the ichthyoplankton and oceanography in the
northwestern Panama Bight was conducted during August 1989-September 1990. Program
objectives were 1) to describe the spatial and temporal patterns of distribution and abun-
dance of the scombrid larvae, and 2) to examine the relationships between the distribution
and abundance of scombrid larvae, the local physical environment, and secondary production.
CTDO (conductivity, temperature, depth, and oxygen) casts to 100 m, standardized oblique
bongo-net tows to 50 m, and weather and sea-state observations were made monthly at 14
stations along 3 transects extending seaward from Punta Mala, Achotines Bay, and Morro
Puercos, Panama. “Nightlight” sampling for late-larval and early-juvenile scombrids was
conducted periodically near Los Frailes Islands, and the data allowed comparisons of tem-
poral trends with the larval data.

The vertical temperature and salinity profiles revealed wind-driven coastal upwelling,
shoaling of the thermocline, and weakening of the halocline, from January through March.

The occurrence of larvae and early juveniles in the samples indicates that Auxis spp.
and Euthynnus lineatus spawn year-round in the study area. Scomberomorus sierra occurred
in the samples during all months except those of the late upwelling period and early non-
upwelling period. Increased abundances of the larvae of those taxa and the occurrence of
Sarda orientalis larvae coincided with increased secondary production. Significantly greater
plankton displacement volumes and monthly mean abundances of Auxis spp. occurred during
the upwelling period than during the non-upwelling period at all three transects. Plankton
volumes and abundances of Auxis spp. and Euthynnus lineatus larvae were significantly
greater at the Punta Mala transect, nearest the Gulf of Panama, than at the two westerly
transects. No significant spatial pattern was detected in the distribution and abundance of
Scomberomorus sierra larvae. Our observations suggest that Auxis spp. and Euthynnus lin-
eatus larvae originate inside the Gulf of Panama and are advected to the southern Azuero
Peninsula by the Colombia Current.

INTRODUCTION

Despite the global importance of tuna fisheries (Joseph et al. 1988, Bayliff 1994), little is
known about the early life histories of tunas and other tropical scombrids. Mutually supportive
field and laboratory research on the early life stages of tunas is regarded as an important step
toward understanding tuna recruitment (Joseph and Wild 1984). However, it is logistically diffi-
cult to design adequate field studies of tropical scombrid early life history because their popula-
tions are wide ranging (Collette and Nauen 1983) and the larvae have patchy distributions (Davis
et al. 1990b). In August 1989, a small-scale ichthyoplankton and oceanographic sampling pro-
gram was initiated at the Inter-American Tropical Tuna Commission’s Achotines Laboratory,
Panama. Our approach was to sample repetitively over a small spatial scale for an entire year.
This strategy was feasible because the proximity of the Achotines Laboratory to scombrid
spawning grounds permits access by a small boat at relatively low cost. Knowledge obtained from
small-scale field studies, complemented by biological research of tropical larval and early-juvenile

! Present address: Alaska Fisheries Science Center, U.S. National Marine Fisheries Service, 7600
Sand Point Way N.E., Bin C15700, Seattle, WA 98115-0070, U.S.A.
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128 LAUTH AND OLSON

scombrids conducted in the laboratory (e.g. Olson and Scholey 1990, Margulies 1993, Wexler 1993),
are useful for gaining insight into the processes and mechanisms governing recruitment of tuna
populations over broader scales.

Little is known about the annual variability in the distribution and abundance of scombrid
larvae in relation to season and the pelagic environment. Previous quantitative larval surveys of
scombrids in the eastern Pacific Ocean (EPO) have been based largely on sampling regimes encom-
passing broad temporal and spatial scales (e.g. Matsumoto 1958, Klawe 1963, Ahlstrom 1971,
Nishikawa et al. 1985, Olvera et al. 1990), which were probably inadequate for detecting subtle and
fine-scale seasonal changes in abundance (Davis et al. 1990b). Late-larval (postflexion) and early-
juvenile scombrids (> 8 mm) have been captured routinely by “nightlighting” since 1983 in a small
nearshore area off the southeastern Azuero Peninsula (Olson and Scholey 1990), but this sampling
method has not provided data suitable for estimating seasonal variability in
abundance.

Two dominant seasons governed by the movement of the doldrum wedge and its associated
Intertropical Convergence Zone (ITCZ) (Wooster 1959, Forshergh 1969) influence the oceanic and
neritic environment over much of the EPO off Central America. The dry season is strongest typi-
cally from January through March, when the ITCZ is farthest south. During this period, strong
northeast trade winds blow persistently across the Isthmus of Panama, directing surface waters
away from shore and causing vertical mixing, coastal upwelling, and increased plankton production
(Forsbergh 1969). During the wet season, June through November, the ITCZ and doldrums are in
the north, accompanied by heavy rains and light, variable southwest winds. The wet season is char-
acterized by an absence of upwelling and decreased plankton production (Forsbergh 1969). During
the months between these two periods, the seasons are in transition (Wooster 1959).

This paper summarizes the first year of field sampling, which was designed as a pilot study.
The specific objectives of the study were 1) to describe the spatial and temporal patterns of distri-
bution and abundance of scombrid larvae in the northwestern Panama Bight, and 2) to examine
the relationships between the distribution and abundance of scombrid larvae, the local physical
environment, and secondary production. The results are discussed in a broader context to provide
a conceptual framework for designing subsequent studies of the physical and biological processes
that influence the distribution, abundance, and biology of tropical scombrid larvae.

MATERIALS AND METHODS

A plan was developed for regular sampling at 14 stations along 3 transects extending 26 to
36 km seaward from Punta Mala, Achotines Bay, and Morro Puercos (Figure 1) (Owen 1988). The
stations were located above the continental shelf (<100-m depth), shelf break (180- to 200-m
depth), continental slope (550- to 600-m depth), and abyss (>2000-m depth). We attempted to
sample at each station during every month, but bad weather and boat problems resulted in the
failure to sample at some stations during some months. Of the 14 months of the study, sampling
was carried out during 10 months at the Punta Mala transect, 13 months at the Achotines tran-
sect, and 9 months at the Morro Puercos transect. For the first three months, sampling occurred
only on the Achotines transect.

Sampling was conducted from a 25-ft Boston Whaler outfitted with a mast, boom, and
hydraulic winch. At each station, a CTDO (conductivity, temperature, depth, and oxygen) cast to
100 m was made with a Sea-Bird SBE 9 CTD with a dissolved oxygen sensor and internal RAM data
storage. Hydrocasts with 1.8-L Niskin bottles were made periodically to verify and adjust the
CTDO data. Water samples from the hydrocasts were analyzed for salinity with an AGE
Instruments 2100 salinometer, and dissolved oxygen content by a micro-Winkler procedure. Wind
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direction, wind speed, and sea-state observations were recorded at each station. Rainfall was
recorded daily at the Achotines Laboratory.

The CTDO data were edited and averaged by 1-m depth intervals (e.g. temperature at 1 m
= average temperature at 0.5 to 1.5 m (R.W. Owen, Inter-American Tropical Tuna Commission,
unpubl. data)). The temperature, salinity, and oxygen data in the 5-m depth bin were pooled for
all stations and averaged by month to characterize the mixed layer. The 5-m depth was chosen to
avoid biasing by the sea surface and the thermocline, halocline, and oxycline. Mixed-layer depth
(MLD), the depth of the wind-mixed, isothermal or homogeneous layer near the ocean surface,
was defined, following convention (Fiedler 1992), as the depth at which the temperature is 0.5°C
less than the surface temperature (or the 1-m depth if the surface temperature was unreliable).
Certain conditions present in this study, such as sharp current boundaries, transient seasonal
thermoclines, and close proximity to the continental shelf, can make determination of MLD
ambiguous. In such cases, a simple definition of MLD, such as the one used here, is problematic
(Laevastu and Hayes 1981), but it probably represents the depth range over which scombrid
larvae are likely to be found.

Plankton tows were made at each station during daylight hours with a bongo frame and
nets having 71-cm mouth diameters. Each net had an open-area:mouth ratio of 6:1 and mesh
apertures of 335-mm, and was equipped with calibrated flowmeters. At each sampling station, two
replicate double-oblique tows were made from the surface to 50 m following standard methods
(Smith and Richardson 1977). This depth was chosen because previous studies have shown that
scombrid larvae inhabit primarily the mixed layer (Strasburg 1960, Klawe 1963, Davis et al.
1990a). The bongo frame was allowed to descend at 50 m/min, left at 50 m for 30 sec, then
retrieved at 20 m/min. At the shelf stations located over water depths less than 50 m, the same
descent and ascent rates were used, but maximum depths were less. A meter wheel and incli-
nometer were used to monitor the depth of the net. The boat speed was adjusted to maintain a 45°
wire angle.

The plankton samples were fixed immediately in 5% buffered formalin. The length of time
the samples remained in the fixative before being sorted was random. Plankton displacement vol-
umes were measured to the nearest 1 mL. Scombrid larvae were sorted from the plankton using
a dissecting microscope, identified to the lowest taxonomic level possible following characters
described by Matsumoto (1958 and 1959), Fritzsche (1978), Collette et al. (1984), and Nishikawa
and Rimmer (1987), and measured to the nearest 0.5 mm standard length (SL). Specimens of the
genera Thunnus and Auxis were not identified to species because it was not possible to distinguish
species using external characters (Uchida 1981, Graves et al. 1989, Richards et al. 1990).

Larval numbers and plankton volumes were standardized as the value under 10 m? of sea
surface, following the procedures of Smith and Richardson (1977). Data for the two replicate sam-
ples were averaged. When the contents of both sides of the bongo net from any tow were sorted,
the data were pooled and treated as one of the replicates.

Parametric analysis of variance, using a general linear model procedure, was performed on
rank-transformed data (Conover 1980) to determine if the plankton volumes and scombrid abun-
dances differed among the upwelling and non-upwelling periods, transects (along-shore), and
depths (cross-shelf). The data were ranked because they were heteroscedastic, not normally dis-
tributed, and were composed of a large proportion of zero observations. Mean ranks were assigned
to tied values in each temporal and spatial stratum. Non-significant factors and interactions were
removed in a stepwise fashion and the analysis repeated until only the significant factors remained.
The data corresponding to the transitional months, December and May, were omitted for the anal-
ysis of the effect of upwelling versus non-upwelling periods. A significance level of 0.05 was used.
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The log-likelihood ratio for contingency tables (Zar 1984) was used to compare the sizes of
larvae collected during the upwelling and non-upwelling periods and between transects.

Nightlight sampling for late-larval and early-juvenile scombrids was conducted in the
vicinity of Los Frailes Islands (Figure 1) (Olson and Scholey 1990). Specimens were attracted to a
bright underwater light (24 V DC, 300 W) at night, and collected using 0.5 mm-mesh dipnets. To
corroborate the temporal trends in the bongo net data, the numbers of late-larval and early-juve-
nile scombrids caught per nightlighting trip were averaged by month for the period of March 3,
1986, to September 24, 1991. Further analysis of catch per unit of effort was not warranted because
sampling effort was not standardized.

RESULTS
Environmental and CTDO data

The environmental and CTDO data indicate distinct meteorological and hydrographic
regimes associated with the dry and wet seasons in the northwestern Panama Bight (Figures 2 and
3). The timing of the dry season and upwelling period is variable from year to year, and its defini-
tion depends on the region and spatial scale of interest. For this analysis, we defined the upwelling
period as January to March, the non-upwelling period as June to November, and the months in
between as transition periods.

The environmental data demonstrate the occurrence of wind-driven coastal upwelling
during 1990 (Figure 2). The winds were generally weaker and more variable in both direction and
speed during the non-upwelling period than during the upwelling period. During the upwelling
period, the winds blew primarily from the north and averaged 4 to 5 m/s when conditions were
favorable for sampling. Accompanying the persistent northerly winds was a decrease in precipita-
tion typical of the dry season. Water temperatures were higher and less variable during the non-
upwelling period than during the upwelling period. For example, the monthly mean water
temperatures at a depth of 5 m ranged from 27.3 to 28.5° C during the non-upwelling period and
decreased to 23.4 to 27.0° C during the upwelling period. The salinity decreased during the non-
upwelling period due to high precipitation and reduced evaporation. Monthly mean salinities at 5
m ranged from 28.64 to 33.48 o/oo during the non-upwelling period and from 30.78 to 34.15 o/oo
during the upwelling period. Mean oxygen concentrations at 5 m remained relatively constant
throughout the year, ranging from 4.20 to 5.11 mL/L. The MLD was variable and poorly defined on
occasion, ranging widely in every month except December. The shallowest MLD was 1.0 m in May
and September 1990 and the deepest was 35.0 m in December 1989. Monthly mean MLDs
varied between 9.8 and 14.7 m from January to March, and between 10.1 and 32.2 m during
the other months.

We made a total of 222 CTDO casts. The vertical structure of the environment during the
upwelling and non-upwelling periods was different. The temperature and salinity profiles from the
shelf break stations (PSB, ASB, and MSB) on each transect for January through March 1990
(Figure 3) clearly reveal shoaling of the thermocline associated with upwelling and weakening of
the halocline as the upwelling period progressed. The casts made late in the upwelling period con-
trast markedly with most of those made in the non-upwelling period. Vertical profiles from other
stations, both on and off the shelf, showed a similar seasonal pattern.

We observed that the ocean conditions at the Punta Mala transect were particularly
dynamic relative to those at the other two transects. Stronger currents, more erratic surface
waves, changes in water color, and accumulation of flotsam and foam in bands on the sea surface
were observed more often in the vicinity of the Punta Mala transect than the other transects.
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Biological data

We made a total of 272 bongo tows, which yielded 534 valid samples. Mean volumes of water
filtered were 106 m3 (range 48 to 133 m3) for the shelf, and 123 m3 (range 100 to 154 m3) for the
shelf break, slope, and abyss stations. Both sides of the bongo net were sorted for 191 tows and
one side for the remaining 81 tows. Forty-nine percent (225) of the 463 samples that were sorted
contained scombrid larvae. Five taxa were collected: frigate and/or bullet tuna (Auxis thazard
and/or A. rochei), black skipjack tuna (Euthynnus lineatus), yellowfin and/or bigeye tuna
(Thunnus albacares and/or T. obesus), sierra (Scomberomorus sierra), and striped bonito (Sarda
orientalis). Catches totaled 6428 Auxis spp., 234 Euthynnus lineatus, 29 Scomberomorus sierra,
11 Sarda orientalis, and 2 Thunnus spp.

The standardized larval-abundance data were non-normal, and contained a high proportion
of tows with no scombrid larvae, especially during the non-upwelling period (Figure 4). The data
were grouped by transect and averaged by month to examine patterns of temporal and spatial
variability (Figures 5 to 7). The standard deviation estimates were variable and the replicates
were too few to calculate typical standard error distributions (Table 1).

Auxis spp. was the most abundant scombrid larva, occurring in 41% of the samples and at
some station(s) during every month in which there was sampling effort (Figures 5 to 7). Monthly
mean abundances by transect-month stratum ranged from 0 to 1749 larvae under 10 m?2 of sea
surface. The greatest abundances of Auxis spp. occurred at the Punta Mala transect, where as
many as 4465 larvae under 10 m2 were found at one station. The second most abundant taxon was
Euthynnus lineatus, occurring in 17% of the samples and at some station(s) during every month
in which there was sampling effort, except May. Monthly mean abundances by transect-month
stratum ranged from 0 to 28 larvae under 10 m2. The bongo tow with the greatest abundance of
E. lineatus occurred on the Punta Mala transect, and contained 47 larvae under 10 m2.
Scomberomorus sierra larvae occurred in 4% of the samples, predominately from the two westerly
transects (Figures 6 and 7). S. sierra larvae were absent from the collections made during the
March to July period, although no samples were taken during April. Sarda orientalis and
Thunnus spp. larvae occurred in only 1.5% and 0.5% of the samples, respectively. Sarda orientalis
were collected only in March on the Punta Mala transect, only in January on the Morro Puercos
transect, and not at all on the Achotines transect. Thunnus spp. were collected only during July
on both the Punta Mala and Achotines transects.

Monthly mean abundances were greatest and most variable for all scombrids except
Thunnus spp. during the upwelling period, and in some cases, during the transition month of
December (Figures 5 to 7). Similar temporal patterns occurred at all three transects for Auxis
spp., Euthynnus lineatus, and Scomberomorus sierra. Minor secondary modes of larval abundance
of Auxis spp. and Euthynnus lineatus occurred at the Punta Mala transect during August and
September 1990.

Plankton displacement volumes, grouped by transect and averaged by month, exhibited a
similar pattern of temporal variability and high, variable variance estimates (Table 1). Plankton
volumes during the upwelling period were generally 1 to 3 times greater than during the non-
upwelling period on all three transects (Figures 5 to 7). The monthly mean volumes ranged from
71 to 694 mL under 10 m2 of sea surface.

The statistical analysis (Table 2) indicated significant differences related to the upwelling
versus non-upwelling period for monthly mean plankton displacement volumes (P <0.0001) and
monthly mean abundances of Auxis spp. (P <0.0001). Plankton volumes and Auxis spp. abun-
dance were significantly greater during the upwelling period than during the non-upwelling
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period at all three transects. Significant differences among transects, i.e. along-shore differences,
were found for plankton volumes (P = 0.0107), Auxis spp. abundance (P = 0.0050), and Euthynnus
lineatus abundance (P <0.0001) (Table 2). Plankton volumes and larval abundances increased from
west to east, i.e. the greatest values occurred at the Punta Mala transect. The greatest variety of
species was collected at the Punta Mala transect. All five scombrid taxa were collected only at the
Punta Mala transect, and four taxa were collected at the Achotines and Morro Puercos transects.
The greatest catches of Auxis spp. and Euthynnus lineatus at any single station were made on the
Punta Mala transect. Insufficient numbers of Sarda orientalis and Thunnus spp. were caught to
make statistical comparisons.

There was no apparent trend in larval abundance and plankton volumes with distance from
shore or water depth. The statistical analysis supports the conclusion of no cross-shelf differences.
Depth was not a significant factor in the ANOVA model (Table 2).

The average numbers of late-larval and early-juvenile scombrids in nightlight collections
during March 3, 1986, to September 24, 1991, show temporal trends similar to those found in the
bongo net data (Table 3). Auxis spp. and Euthynnus lineatus were caught during every month of
the year by nightlighting. Auxis spp. were also caught in every month except April (no effort) by
bongo net, and Euthynnus lineatus in every month except April and May. Scomberomorus sierra
were caught during every month except June by nightlighting, and March to July by bongo net.
Early stages of Sarda orientalis were found during the upwelling period and transition months of
April and May by both sampling methods. The occurrence of Thunnus spp. did not show distinct
temporal trends. Thunnus spp. were captured during June through October and December
through February by nightlighting, but only during July by bongo net.

Size compositions of the scombrids, except Thunnus spp., caught by bongo net are presented
by upwelling and non-upwelling periods (Figure 8) and, for Auxis spp. and Euthynnus lineatus, by
transect (Figure 9). Median lengths were significantly different between the upwelling and non-
upwelling periods for Auxis spp. (G = 166.6, P <0.001) (Zar 1984), but not for Euthynnus lineatus
(G =0.5,0.50< P <0.25). There were greater percentages of small Auxis spp. (<3.0 mm) during
the non-upwelling period than during the upwelling period. A second mode of larger (5.0 mm)
Auxis spp. was present during the upwelling period, but not during the non-upwelling period.
Euthynnus lineatus larvae were significantly larger than Auxis spp. larvae during both the
upwelling (G = 46.6, P <0.001) and non-upwelling periods (G = 58.0, P <0.001). Sample sizes for
Scomberomorus sierra, Sarda orientalis, and Thunnus spp. were too small for comparable tests.

Significant differences in median lengths of larvae at the three transects were apparent
for Auxis spp. (G = 39.9, P <0.001) and Euthynnus lineatus (G = 23.9, P <0.001). Greater pro-
portions of Auxis spp. below median size were caught at the Achotines transect than at the other
two transects. A larger mode of 5.0-mm Auxis spp. occurred only at the Punta Mala transect. For
Euthynnus lineatus, the larvae collected at the Achotines transect included greater percentages
above the median length than those at the other two transects, and included an apparent mode
at 4.5 to 5.0 mm.

DISCUSSION

Seasonal wind-driven coastal upwelling associated with elevated nutrient levels and
plankton production in the Gulf of Panama is well documented (Fleming 1940, Schaefer ef al. 1958,
Wooster 1959, Forsbhergh 1963 and 1969, Smayda 1966). The data presented in this paper also
demonstrate an association between upwelling and increased secondary production, based upon
plankton displacement volumes, during the dry season in the northwestern Panama Bight.
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Elevated abundances of Auxis spp., Euthynnus lineatus, Scomberomorus sierra, and Sarda
orientalis larvae were evident in the upwelling period in the northwestern Panama Bight. These
apparent increases relative to larval abundance in the non-upwelling period are likely due to: 1)
increased reproductive output of spawners, 2) changes in larval survival and/or larval growth rates,
and/or 3) movements of fish into our restricted sampling area (i.e. limitations of small-scale sam-
pling). We discuss alternative mechanisms and processes that could influence the distribution and
abundance patterns observed in this study. Firm conclusions regarding causal factors cannot be
drawn from a general habitat study, but the discussion is meant to help conceptualize avenues of
further study.

Reproductive output

Tropical scombrids spawn serially over protracted periods (Orange 1961, Joseph 1963,
Klawe 1966, Hunter ef al. 1986, Schaefer 1987), but it is possible that some increase reproductive
output during certain periods. Our data suggest that Auxis spp., Euthynnus lineatus, and
Scomberomorus sierra spawn during every month of the year, with peaks during or just before the
upwelling period. Klawe (1963) presented evidence from larval surveys that Auxis spp. and
Euthynnus lineatus spawned throughout the year in most of the tropical waters of the EPO, with
possible peaks during the upwelling period off Central America. Histological analysis of the ovaries
of adult E. lineatus taken from the Gulf of Panama showed spawning activity during 8 months of
the year, with peak spawning in November through March (Schaefer 1987), corroborating our
results. Klawe (1966) concluded that Scomberomorus sierra spawned “perhaps from December
through April” in the lower latitudes of the EPO based on collections of larvae and juveniles, and
on observations made by Eckles (1949) and Clemens (1956). Analysis of the ovaries of Thunnus
albacares from the EPO by Orange (1961) indicated that spawning occurred in the region of our
study during every month except November, but that the principal spawning period was December
through March, with a peak during January and February.

Studies of other fishes have demonstrated that increased reproductive output by the adults
results from energy surplus when food resources are abundant (Wootton 1979). Adult scombrids in
the northwestern Panama Bight may respond to increased food production during the upwelling
period by increasing reproductive output. A similar mechanism may occur during brief periods of
upwelling, “El Veranito de San Juan” in Panama (Bennett 1966) for example, in the non-upwelling
period.

Increased reproductive output by adults at certain times of the year may be related to the
potential benefits to the offspring. Adults may increase batch fecundities so that the larvae and
juveniles, rather than the spawners, would be the primary beneficiaries of the productive season.
The spawning season of the anchoveta (Cetengraulis mysticetus), for example, in the Gulf of
Panama is correlated with the upwelling period, but spawning begins before the upwelling period
begins (Smayda 1966). Spawning time and duration in fishes are often synchronized with zoo-
plankton production cycles, resulting in improved probability of larval survival (Nikolsky 1963,
Cushing 1982).

Some of the tropical scombrids in the northwestern Panama Bight may have evolved a
reproductive strategy that combines the benefits of the “bet-hedging” and “all-at-once” strategies,
described by Lambert and Ware (1984) as two extremes on a continuum of reproductive strate-
gies. The “bet-hedging” strategy involves the release of multiple batches of eggs over an extensive
area during a protracted spawning season. This pattern, characteristic of many fishes that inhabit
lower latitudes (Qasim 1955), is considered adaptive in situations where prey availability is rel-
atively unpredictable; the risk of recruitment failure is spread across many independent



134 LAUTH AND OLSON

spawning bouts. In contrast, the “all-at-once” reproductive strategy is characterized by maximum
production of larvae during a short period of time in synchrony with their planktonic prey
(Lambert and Ware 1984, Sherman et al. 1984). This pattern is typical of fishes that inhabit higher
latitudes (Qasim 1955) and, as noted above, is also characteristic of the anchoveta in the Gulf of
Panama. During the non-upwelling period off the southern Azuero Peninsula, the spawning char-
acteristics of Auxis spp., Euthynnus lineatus, and Scomberomorus sierra reflect the “bet-hedging”
strategy. Early stages of these taxa were present year-round (Figures 5 to 7, Table 3), and monthly
mean larval abundances were less in the non-upwelling period than in the upwelling period.
Plankton volumes during the non-upwelling period were also, on average, relatively low and fairly
constant. Although this does not suggest unpredictable prey availability, conditions especially con-
ducive to larval survival and growth, such as El Veranito de San Juan described above, can occur
episodically during the non-upwelling period. Smayda (1966: 366) noted that “a slight resurgence
of northerly winds during July and/or August may induce mixing or even cause a slight upwelling”
in the Gulf of Panama. In contrast, during the upwelling period, greater plankton volumes coin-
cided with increased larval abundances of Auxis spp., Euthynnus lineatus, and Scomberomorus
sierra. While results of previous studies in the EPO emphasized the “bet-hedging” nature of trop-
ical scombrids (Margulies 1993) or the seasonal synchrony of gonadal development and peak
plankton abundance (Schaefer 1987), our results can be interpreted to suggest some aspects of both
strategies in the northwestern Panama Bight.

Larval growth and survival

Many complex mechanisms and processes involving larval growth and mortality can affect
larval abundance, independent of reproductive output. Conclusions regarding these relationships
in the northwestern Panama Bight are not supported by this study. Nevertheless, a brief discussion
of some aspects of larval growth and mortality in relation to the environment is useful for
reviewing their potential to affect larval abundance and for developing hypotheses for future field
and laboratory studies.

Greater larval survival during the upwelling period may be due to greater food availability
as evidenced by the increased larval abundance, increased plankton volumes, and the presence of
a mode of large (5-mm) Auxis spp. that was not present during the non-upwelling period (Figure
8). Two major factors contributing to larval mortality in marine fishes are starvation and preda-
tion (Hunter 1981, Hewitt et al. 1985, Theilacker 1986, Bailey and Houde 1989). Margulies (1993)
showed by histological analysis that the incidences of malnourishment and starvation in wild-
caught, first-feeding (preflexion) Auxis spp., Euthynnus lineatus, and Scomberomorus sierra larvae
were high during the non-upwelling period off the southern Azuero Peninsula. In contrast, late-
larval (postflexion) and early-juvenile scombrids showed no signs of severe malnourishment. No
specimens of either stage were obtained during the upwelling period for comparison, but
Margulies’s data suggest that starvation may account for a large part of the reduced larval abun-
dance observed during the non-upwelling period. Higher predation rates on larvae in poor condi-
tion can also explain the reduction in larval abundance.

Survival in marine fish larvae also depends on feeding success, which can vary with prey
size, prey type, and fine-scale prey aggregations (Lasker 1975 and 1981, Hunter 1981, Owen
1989, Frank and Leggett 1986, Young and Davis 1990), factors yet to be addressed in our study
area. In the upwelling period, fine-scale prey aggregations may be disrupted by turbulent mixing
and transport (Bakun and Parrish 1982). Rothschild and Osborn (1988) argued that small-scale
turbulence may increase contact rates between predator and prey. Research in other upwelling
regimes has shown that recruitment success of pelagic marine species increases with upwelling
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intensity when wind speed is low to moderate (5 to 6 m/s), but decreases when wind speeds are
greater (Cury and Roy 1989, Bakun et al. 1991, Roy et al. 1992).

Seasonal changes in the temperature and food supply may also have an effect on larval abun-
dance. Tropical scombrid larvae and early juveniles grow rapidly (Jenkins and Davis 1990, DeVries
et al. 1990, Olson and Scholey 1990, Wexler 1993, Lang et al. 1994), and probably have high energy
demands, as do larger tunas (Olson and Boggs 1986, Boggs and Kitchell 1991). Temperature and
food supply can influence growth of larval marine fishes, altering the window of time that larvae
are vulnerable to predation. For example, abundant planktonic food resources and higher temper-
atures can promote increased growth rates in fish larvae, leading to reduced larval stage duration,
decreased exposure to predation, and increased recruitment (Houde 1987). Effects of temperature
can also affect predators and prey by changing their rates of metabolism, swimming speeds, food
demand, escape response, etc. (Bailey and Houde 1989). Wexler (1993), however, found that growth
rates of late-larval and early-juvenile Euthynnus lineatus did not differ significantly during the dry
(upwelling) and rainy (non-upwelling) season in the northwestern Panama Bight. Lower water
temperatures during the upwelling period (Figure 2) may offset any potential increases in growth
rate related to food availability. Alternatively, elevated larval abundance may be in part due to
greater availability of larvae resulting from prolonged larval stage duration caused by lower water
temperatures during the upwelling period. The size differences of larvae among transects and
between Auxis spp. and Euthynnus lineatus (Figure 9) may also be due to variable growth or sur-
vival rates.

Emigration and small-scale sampling

Because our sampling was conducted over a small spatial scale, we recognize alternative
interpretations of the results. Peak abundances of larval scombrids during the upwelling period
could be explained by emigration of sexually-mature adults, or by larvae being transported into the
study area by surface currents. It is more likely, however, that physical and biological mechanisms
would act to reduce the apparent abundance and survival of larvae nearshore during the upwelling
period. Northerly winds can cause strong offshore currents (Wooster 1959, Forshergh 1969), pos-
sibly advecting larvae to unfavorable nursery areas (Parrish ef al. 1981, Bakun and Parrish 1982).
For example, Theilacker (1986) found lower starvation rates of first-feeding jack mackerel
(Trachurus symmetricus) larvae nearshore where food was more abundant than offshore.

There were benefits, however, of employing a small-scale sampling design. Coincidental
increases in zooplankton volumes and larval abundance have not been found during previous larval
surveys of scombrids (Strasburg 1960, Nakamura and Matsumoto 1966, Klawe et al. 1970), perhaps
because they were conducted over broad temporal and spatial scales (Davis et al. 1990b, Leis ef al.
1991). On a smaller scale, Ware (1977) found that peak spawning of Scomber scombrus coincided
with the maximum abundance of the summer plankton in a temperate region. Elevated abun-
dances of larval scombrids, particularly tunas, have also been related to high productivity near
islands and reefs (Miller 1979, Leis et al. 1991, Boehlert and Mundy 1991), in a river front (DeVries
et al. 1990, Grimes and Finucane 1991, Grimes and Lang 1992, Lang et al. 1994) and in major cur-
rent boundaries (Richards et al. 1989). Many processes important to recruitment may occur at
small scales (Fortier and Leggett 1985, Houde and Lovdal 1985) and may require fine-scale sam-
pling to detect and evaluate them.

Other sampling considerations

Other factors that may have affected our estimates of larval abundance include escape-
ment and extrusion of larvae through net meshes (Smith 1981), net avoidance (Clutter and
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Anraku 1968), and differences in vertical distribution patterns of larvae (Smith and Richardson
1977). Escapement and extrusion, although likely a problem with the smallest scombrid larvae,
probably did not vary much over the course of this study because the same net and towing speeds
were used throughout. Net avoidance, on the other hand, was probably variable among sampling
trips and seasons because physical disturbances caused by the net and the larvae’s ability to detect
and avoid the net can change with the prevailing physical and biological environment (Clutter and
Anraku 1968, Smith et al. 1968). For example, time of day, light intensity, water clarity, plankton
production, net clogging, water temperature, larval condition, and larval metabolic rates can affect
net avoidance rates of larvae.

Vertical distribution patterns can be ecologically important to marine fishes during their
early life history (Hunter and Sanchez 1976, de Lafontaine and Gascon 1989, Olla and Davis 1990,
Batty 1994, Kendall et al. 1994) and temporal and interspecific variation in these patterns can
affect abundance estimates (Davis et al. 1990a). Other than evidence by Klawe (1963) that
Thunnus albacares and Auxis spp. occurred only above the thermocline and that there were diel
differences in Auxis spp. catch rates for surface and oblique tows, little is known about the vertical
distribution of scombrid larvae in the EPO. Studies from other areas have shown temporal and
interspecific differences in the vertical distribution for various tropical scombrid larvae (Wade
1951, Matsumoto 1958, Strasburg 1960, Davis et al. 1990a, Boehlert and Mundy 1991). In the
northwestern Panama Bight, conditions such as seasonal changes in mixed-layer depth and
plankton production, and diel changes in light and prey distribution, may induce larvae to change
their vertical distribution, thus affecting abundance estimates. It is surprising that so few
Scomberomorus sierra larvae were captured by bongo net, given that late-larval and early-
juvenile S. sierra have been the third most common taxon in the nightlighting samples (Table 3).
Grimes et al. (1990 and 1991) collected substantial numbers of king and Spanish mackerel (S. cav-
alla and S. maculatus) larvae using a Tucker trawl and neuston net, which sample at discrete
depths and at the surface, respectively. If larvae of S. sierra or other tropical scombrids occur at
discrete depths, our oblique bongo tows may not have sampled them adequately.

Regional spawning behavior

Repetitive, small-scale sampling over long duration provided information to develop a con-
ceptual model of scombrid spawning behavior in the region. Of the three transects, the Punta Mala
transect appeared to be associated with the most dynamic physical and biological conditions.
Physical features visible on the sea surface were more common at the Punta Mala transect than at
the other transects. The Punta Mala transect is close to the Gulf of Panama, in the northern seg-
ment of the Panama Bight (Figure 1). There is a predominant cyclonic gyre in the surface waters
of the Panama Bight (Wooster 1959), and its western boundary has a southward set along the
Azuero Peninsula. During the non-upwelling period, however, when the Colombia Current is under
the influence of the southeast trade winds, the surface flow is generally weaker and appears to
round Punta Mala and set more to the west. The Punta Mala transect was associated with the
greatest scombrid larval abundances and species richness and plankton displacement volumes. The
catches of Auxis spp. and Euthynnus lineatus at the Punta Mala transect are among the highest
reported for tunas anywhere in the world (Davis ef al. 1990b, Leis et al. 1991). These factors sug-
gest that the Gulf of Panama may be a major spawning area for Auxis spp. and Euthynnus lineatus.
Many of the larvae we collected may have been advected into our study area by surface currents
coming from the Gulf. If so, the larvae were most abundant at the Punta Mala transect because of
its proximity to the spawning grounds in the Gulf. Klawe (1963) reported the occurrence
of early stages of Auxis spp. and E. lineatus, but not Thunnus spp., in the Gulf of
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Panama. Auxis spp. (Harada et al. 1973a and 1973b) and Euthynnus lineatus (Margulies, Inter-
American Tropical Tuna Commission, pers. comm.) hatch at similar sizes, but few newly-hatched
E. lineatus were collected. One possible explanation for the notable absence of small (2.0- to 2.5-
mm) E. lineatus larvae is that they were spawned further from our study area.

Lack of any significant spatial pattern in the distribution and abundance of Scomberomorus
sierra larvae suggests that their spawning may be more ubiquitous in the region. More S. sierra
larvae were collected at the westerly transects, however, suggesting spawning in near-coastal
waters. Other studies have suggested that coastal areas and islands may be important nursery
areas for the genus Scomberomorus (Klawe 1966, Jenkins et al. 1985).

We suspect that Thunnus spp. spawn primarily outside and west of our study area in the
Panama Bight and surrounding region. No larval or early-juvenile Thunnus spp. were collected in
the Gulf of Panama during Klawe’s (1963) study. We did not catch Thunnus spp. larvae during the
months identified by Orange (1961) as the principal spawning period of yellowfin tuna in our study
area. Only two Thunnus spp. larvae were caught by bongo net, but were among the largest (8 mm)
of all the scombrid larvae caught by that method. Two-hundred eighty-seven Thunnus spp. were
caught by nightlighting in a relatively advanced stage of development. Thunnus spp. were also
caught by nightlighting nearshore off Costa Rica during Klawe’s (1963) study. Thunnus spp. larvae
from offshore may be introduced into our sampling area via episodic extensions of the North
Equatorial Counter Current (NECC) into coastal waters. The strong northeast trade winds weaken
the NECC (Wyrtki 1974) during the upwelling period, which may explain the paucity of Thunnus
spp. in our samples during December to May. Conversely, the presence of Thunnus spp. larvae in
the coastal area during part of the non-upwelling period (Table 3) may be explained by abatement
or cessation of the northeast tradewinds, resulting in a stronger NECC (Wyrtki 1974).

More knowledge of the local circulation and short-term variability of the environment near
the Azuero Peninsula is needed to interpret the distribution and abundance patterns of scombrid
larvae and to elucidate spawning areas. The region is highly energetic by comparison with other
eastern boundary regions of the Pacific Ocean. A combination of large- and small-scale sampling
could provide more conclusive results. Future research efforts will focus on the effect of the phys-
ical environment and prey assemblages on the day-night patterns of vertical distribution, age and
growth, nutritional condition, and trophic interactions of scombrid larvae.
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FIGURE 1. Map of the study area, showing 3 transects and 14 stations over the shelf (PSH, ASH1,
ASH2, MSH1, MSH2), shelf break (PSB, ASB, MSB), slope (PSL, ASL, MSL), and abyss (PAB, AAB,
MAB).

FIGURA 1. Mapa del area del estudio, ilustrando 3 transectos y 14 estaciones sobre la plataforma
continental (PSH, ASH1, ASH2, MSH1, MSH2), el borde superior del talud continental (PSB, ASB,
MSB), el talud (PSL, ASL, MSL), y la zona abisal, (PAB, AAB, MAB).
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FIGURE 2. Environmental data collected off the southeastern Azuero Peninsula. The connected
points and bars represent monthly means and ranges for all stations pooled. Temperature, salinity,
and oxygen values correspond to a depth of 5 m. The wind data are representative daily values and
the rainfall data are monthly totals. The area between the broken lines designates the upwelling
period.

FIGURA 2. Datos ambientales tomados frente a la punta sureste del la Peninsula de Azuero. Los
puntos conectados y las barras representan monthly promedios y rangos de todas las estaciones agru-
padas. Los valores de temperatura, salinidad, y oxigeno corresponden a una profundidad de 5 m. Los
datos de vientos son valores diarios representativos y los de precipitacion son totales mensuales. El
area entre las lineas de trazos denota el periodo de afloramiento.
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FIGURE 3. Vertical temperature and salinity profiles from the shelf-break stations on each transect
(see Figure 1). The solid lines are from CTDO casts during the upwelling period and the broken lines
are from casts during the non-upwelling period. (1 = January, 2 = February, and 3 = March).
FIGURA 3. Perfiles verticales de temperatura y salinidad de las estaciones en el borde de la
plataforma en cada transecto (ver Figura 1). Las rayas sélidas provienen de lances de CTDO durante
el periodo con afloramiento y las de trazos de lances del periodo sin. (1 = enero, 2 = febrero, y 3 =
marzo).
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FIGURE 4. Distributions of the standardized larval abundance data for all scombrid taxa collected
by bongo net during the non-upwelling (months 6-11) and upwelling (months 1-3) periods.
FIGURA 4. Distribuciones de los datos estandardizados de abundancia de larvas de todos los grupos
taxonémicos de escombridos capturados con red de bongo durante los periodos sin afloramiento
(meses 6-11) y con afloramiento (meses 1-3).
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FIGURE 5. Monthly mean abundance (numbers under 10 m2) of scombrid larvae and plankton dis-
placement volumes (mL under 10 m2) from bongo-net tows at all stations on the Punta Mala tran-
sect. The area between the broken lines designates the upwelling period. “NS” denotes that no
samples were taken during that month.

FIGURA 5. Abundancia media mensual (niimero bajo 10 m2) de larvas de escémbrido y volimenes
de desplazamiento de plancton (mL bajo 10 m2) de arrastres con red de bongo en todas las estaciones
en el transecto de Punta Mala. El area entre las lineas de trazos denota el periodo de afloramiento.
“NS” significa que no se tomaron muestras en ese mes.
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FIGURE 6. Monthly mean abundance (numbers under 10 m2) of scombrid larvae and plankton dis-
placement volumes (mL under 10 m2) from bongo-net tows at all stations on the Achotines transect.
The area between the broken lines designates the upwelling period. “NS” denotes that no samples
were taken during that month.

FIGURA 6. Abundancia media mensual (ntimero bajo 10 m2) de larvas de escémbrido y volimenes
de desplazamiento de plancton (mL bajo 10 m2) de arrastres con red de bongo en todas las estaciones
en el transecto de Achotines. El area entre las lineas de trazos denota el periodo de afloramiento.
“NS” significa que no se tomaron muestras en ese mes.
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FIGURE 7. Monthly mean abundance (numbers under 10 m2) of scombrid larvae and plankton dis-
placement volumes (mL under 10 m2) from bongo-net tows at all stations on the Morro Puercos tran-
sect. The area between the broken lines designates the upwelling period. “NS” denotes that no
samples were taken during that month.

FIGURA 7. Abundancia media mensual (ntimero bajo 10 m2) de larvas de escombrido y volimenes
de desplazamiento de plancton (mL bajo 10 m2) de arrastres con red de bongo en todas las estaciones
en el transecto de Morro Puercos. El drea entre las lineas de trazos denota el periodo de
afloramiento. “NS” significa que no se tomaron muestras en ese mes.
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FIGURE 8. Length-frequency distributions by non-upwelling (months 6-11) and upwelling (months
1-3) period for all scombrid taxa, except Thunnus spp., caught by bongo net.

FIGURA 8. Distribuciones de frecuencia de talla correspondientes a los periodos sin afloramiento
(meses 6-11) y con afloramiento (meses 1-3) para todos los grupos taxondmicos de escémbridos,

excepto Thunnus spp., capturados con red de bongo.
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FIGURE 9. Length-frequency distributions by transect for Auxis spp. and Euthynnus lineatus larvae

caught by bongo net.

FIGURA 9. Distribuciones de frecuencia de talla por transecto correspondientes a larvas de Auxis
spp. y Euthynnus lineatus capturadas con red de bongo.
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TABLE 2. Analysis of variance table for factors found to be significant when testing standardized larval abundance and
plankton volume data.

TABLA 2. Tabla de anélisis de varianza para factores que resultaron ser significativos al comprobar datos estandardizados
de abundancia de larvas y volimenes de plancton.

Source Degrees of Sum of Mean F Probability
freedom squares square value
Fuente Grados de Suma de Cuadrado Valor Probabilidad
libertad cuadrados medio F
Auxis spp.
Period—Periodo 1 24,587.11 24,581.11 35.37 0.0001
Transect—Transecto 2 7,801.41 3,900.70 5.61 0.0050
Residual error—Error residual 95 66,034.01 695.09

Euthynnus lineatus
Transect—Transecto 2 17,084.12 8,541.56 11.49 0.0001
Residual error—Error residual 96 71,346.96 743.20

Plankton volume—Volumen de plancton

Period—Periodo 1 60,820.10 60,820.10 110.28 0.0001
Transect—Transecto 2 5,249.75 2,624.88 4.76 0.0107
Residual error—Error residual 95 52,395.41 551.53

TABLE 3. Average numbers of late-larval and early-juvenile scombrids caught per nightlighting trip during 277 trips made
between March 3, 1986, and September 24, 1991. The months are arranged to facilitate comparison with Figures 5-7. The
area between the two broken lines designates the upwelling period of 1990.

TABLA 3. Cantidad media de escombridos larvales tardios y juveniles tempranos capturados por salida de muestreo noc-
turno en 277 salidas realizadas entre el 3 de marzo de 1986 y el 24 de septiembre de 1991. La secuencia de los meses es

para facilitar la comparacién con las Figuras 5 a 7. El 4rea entre las lineas de trazos senala el periodo de afloramiento de
1990.

Taxon Aug Sep Ot Nov Dec Jan Feb Mar Apr May Jun Jul
Grupo taxonémico  (n=30) (n=22) (n=24) (n=35) (n=22) (n=10) (n=7) (n=15) (n=23) (n=18) (n=30) (n=31)

orientalis

T T
Auxis spp. 4.6 3.2 44 2.4 54 | 49 27 24 ) 144 117 08 243
1 1
1 1
Euthynnus 21.3 3.1 102 207 110 | 16.6 24 02 110 27 29 262
lineatus ! !
1 1
1 1
Scomberomorus 0.1 0.4 246 101 94 | 64 03 02 | 05 0.1 0 15
sierra i i
1 1
1 1
Thunnus spp. 0.1 6.5 0.4 0.1 01} 03 01 0 0 0 3.3 0.6
1 1
1 1
Sarda 0 0 0 0 0 | 01 09 02 ; 03 0.1 0 0
1 1
1 1
I I




DISTRIBUCION Y ABUNDANCIA DE ESCOMBRIDOS LARVALES
EN RELACION AL AMBIENTE FISICO EN EL
NOROESTE DEL RECODO DE PANAMA

por

Robert R. Lauth' y Robert J. Olson

RESUMEN

La primera fase de un programa para estudiar el ictioplancton y la oceanografia en el
Recodo de Panamé noroccidental fue llevada a cabo entre agosto de 1989 y septiembre de
1990. Los objetivos del programa eran 1) describir la distribucién y abundancia espacial y
temporal de los escombridos larvales, y 2) examinar las relaciones entre la distribucién y
abundancia de los escombridos larvales, el ambiente fisico local, y la produccién secundaria.
Se efectuaron mensualmente lances de CTDO (conductividad, temperatura, profundidad, y
oxigeno) a 100 m, arrastres oblicuos estandardizados con red de bongo a 50 m, y observa-
ciones meteorolégicas y del estado del mar en 14 estaciones en 3 transectos que se extienden
mar afuera desde Punta Mala, la Bahia de Achotines, y Morro Puercos (Panamd). Se
realizaron peridédicamente cerca de las Islas Los Frailes muestreos nocturnos con luz subma-
rina para capturar escombridos larvales tardios y juveniles tempranos, y los datos resultantes
permitieron comparaciones de tendencias temporales con los datos de las larvas.

Los perfiles verticales de temperatura y salinidad indicaron afloramiento costero
impulsado por el viento, ascenso de la termoclina, y debilitamiento de la haloclina, de enero
a marzo.

La ocurrencia de larvas y juveniles tempranos en las muestras indica que Auxis spp. y
Euthynnus lineatus desovan durante todo el afio en el area del estudio. Scomberomorus sierra
ocurri6 en las muestras en todos los meses excepto aquellos de fines del periodo de aflo-
ramiento y principios del periodo sin afloramiento. Incrementos en la abundancia de las
larvas de estos grupos taxonémicos y la ocurrencia de larvas de Sarda orientalis coincidieron
con aumentos en la produccién secundaria. Ocurrieron volimenes de desplazamiento de
plancton y abundancias mensuales medias de Auxis spp. significativamente mayores durante
el periodo de afloramiento que durante aquel sin afloramiento en todos los tres transectos.
Los volamenes de plancton y las abundancias de larvas de Auxis spp. y Euthynnus lineatus
fueron significativamente mayores en el transecto de Punta Mala, el méas cercano al Golfo de
Panam4, que en los dos mas occidentales. No se detecté ningtin patrén espacial significativo
en la distribucién y abundancia de las larvas de Scomberomorus sierra. Nuestras observa-
ciones sugieren que las larvas de Auxis spp. y Euthynnus lineatus originan en el Golfo de
Panama4 y son transportadas al sur de la Peninsula de Azuero por la Corriente de Colombia.

INTRODUCCION

Pese a la importancia global de las pesquerias atuneras (Joseph ef al., 1988; Bayliff, 1994),
se sabe poco acerca del ciclo vital temprano de los atunes y otros escombridos tropicales. Se con-
sidera a las investigaciones mutuas de campo y de laboratorio de las etapas tempranas de vida de
los atunes como paso importante hacia la comprension del reclutamiento de los atunes (Joseph y
Wild, 1984). Sin embargo, es logisticamente dificil disefar estudios de campo adecuados del ciclo
vital temprano de los escémbridos tropicales, puesto que las poblaciones cubren areas muy extensas
(Collette y Nauen, 1983) y las larvas estan irregularmente distribuidas (Davis ef al., 1990b). En
agosto de 1989 se inicié un programa a pequena escala de muestreo oceanografico y de ictioplancton
en el Laboratorio de Achotines de la Comision Interamericana del Atin Tropical, en Panama. El
plan era de muestrear repetidamente sobre una escala espacial limitada durante un afio entero.
Esta estrategia era factible debido a la proximidad del Laboratorio de Achotines a

! Direccion actual: Alaska Fisheries Science Center, U.S. National Marine Fisheries Service, 7600
Sand Point Way N.E., Bin C15700, Seattle, WA 98115-0070, EE.UU.
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zonas de desove de los escombridos, permitiendo acceso a las mismas con un barco pequeno a costo
relativamente bajo. Los conocimientos obtenidos de estudios de campo a pequefa escala, comple-
mentados por la investigacion biolégica de escombridos tropicales larvales y juveniles tempranos
realizada en el laboratorio (por ejemplo, Olson y Scholey, 1990; Margulies, 1993; Wexler, 1993), son
ttiles para mejorar la comprensién de los procesos y mecanismos que rigen el reclutamiento de las
poblaciones de atunes a escala més amplia.

Se sabe poco acerca de la variabilidad anual en la distribucién y abundancia de las larvas de
escombridos en relacién a la temporada y el ambiente peldgico. Estudios cuantitativos previos de
escombridos larvales en el Océano Pacifico oriental (OPO) se han basado principalmente en
regimenes de muestreo que cubren escalas temporales y espaciales muy amplias (por ejemplo,
Matsumoto, 1958; Klawe, 1963; Ahlstrom, 1971; Nishikawa et al., 1985; Olvera et al., 1990), inade-
cuadas probablemente para detectar cambios estacionales sutiles y a escala fina en la abundancia
(Davis ef al., 1990b). Escémbridos larvales tardios (en postflexion) y juveniles tempranos (> 8 mm)
han sido capturados rutinariamente con “luz nocturna” desde 1983 en un érea cerca del litoral
frente al sureste de la Peninsula de Azuero (Olson y Scholey, 1990), pero este método de muestreo
no ha producido datos adecuados para la estimacién de la variabilidad estacional en la abundancia.

Dos estaciones dominantes gobernadas por el movimiento de los vientos de la zona de las
calmas ecuatoriales y de la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT) asociada (Wooster, 1959;
Forsbergh, 1969) influyen sobre el ambiente ocednico y neritico en gran parte del OPO frente a
Centroamérica. La temporada de sequia alcanza su fuerza maxima tipicamente entre enero y
marzo, cuando la ZCIT alcanza su punto més surefio. Durante este periodo soplan vientos alisios
fuertes del noreste persistentemente a través del Istmo de Panam4, alejando las aguas de superficie
de la costa y causando mezcla vertical, afloramiento costero, y un aumento en la produccién de
plancton (Forshergh, 1969). Durante la temporada de lluvias, de junio a noviembre, la ZCIT y la
zona de las calmas tropicales estan en el norte, acompanados por lluvias fuertes y vientos del
suroeste ligeros y variables. La temporada de lluvias es caracterizada por una ausencia de aflo-
ramiento y una produccién de plancton reducida (Forsbergh, 1969). Durante los meses entre estos
dos periodos, las temporadas estan en transicion (Wooster, 1959).

En este trabajo se resume el primer afo del muestreo de campo, ideado como estudio piloto.
Los objetivos especificos del estudio eran 1) describir las pautas espaciales y temporales de la dis-
tribucion y abundancia de las larvas de escémbridos en el Recodo de Panamé noroccidental, y 2)
examinar las relaciones entre la distribucién y abundancia de larvas de escémbridos, el ambiente
fisico local, y la produccion secundaria. Se comentan los resultados en un contexto mas amplio a fin
de bosquejar un marco conceptual para el disefio de estudios subsecuentes de los procesos fisicos y
bioldgicos que afectan la distribucion, abundancia, y biologia de las larvas de escombridos tropicales.

MATERIALES Y METODOS

Se desarrollé un plan para un muestreo periddico en 14 estaciones en 3 transectos que se
extienden de 26 a 36 km mar afuera desde Punta Mala, la Bahia de Achotines, y Morro Puercos
(Figura 1) (Owen, 1988). Las estaciones estaban situadas sobre la plataforma continental (profun-
didad <100 m), el borde superior del talud continental (profundidad 180 a 200 m), el talud conti-
nental (profundidad 550 a 600 m), y la zona abisal (profundidad >2000 m). Se procuré muestrear
en cada estacion durante cada mes, pero el mal tiempo y problemas con el barco lo impidieron en
algunas estaciones durante algunos meses. En los 14 meses del estudio se realizaron muestreos
durante 10 meses en el transecto de Punta Mala, 13 meses en el de Achotines, y 9 meses en el de
Morro Puercos. En los tres primeros meses se efectud el muestreo en el transecto de Achotines
solamente.
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El muestreo fue llevado a cabo desde una nave tipo Boston Whaler, de 25 pies (8 m), dotada
con mdstil, tangdn, y polea hidraulica. En cada estacion se realizé un lance de CTDO (conduc-
tividad, temperatura, profundidad, y oxigeno) a 100 m, con un aparejo Sea-Bird SBE 9 con un
sensor de oxigeno disuelto y almacenamiento interno RAM de datos. Periédicamente se tomaron
muestras de agua con frascos de Niskin de 1,8 L para verificar y ajustar los datos de CTDO. Se
analizaron estas muestras para determinar la salinidad, usando un salindmetro modelo 2100 de
AGE Instruments, y la cantidad de oxigeno disuelto, usando un proceso Winkler a pequena escala.
En cada estacion se determing la direccion y velocidad del viento, y se tomaron observaciones del
estado del mar. La precipitacion fue registrada a diario en el Laboratorio de Achotines.

Los datos de CTDO fueron editados y promediados por intervalos de profundidad de 1 m
(por ejemplo, temperatura a 1 m = temperatura promedio entre 0,5y 1,5m (R.W. Owen, Comision
Interamericana del Attn Tropical, datos inéditos)). Los datos de temperatura, salinidad, y
oxigeno en el intervalo de profundidad de 5 m fueron agrupados para todas las estaciones y pro-
mediados por mes para caracterizar la capa de mezcla. Se seleccion6 la profundidad de 5 m para
evitar sesgos ocasionados por la superficie del mar y la termoclina, haloclina, y oxiclina. Se
defini6 la profundidad de la capa de mezcla (PCM) (la capa mezclada por el viento, isotérmica, u
homogénea en la superficie del océano) de acuerdo a la convencion (Fiedler, 1992), como la pro-
fundidad a la cual la temperatura es 0,5°C inferior a la temperatura superficial (o a 1 m de pro-
fundidad si la superficial no era confiable). Ciertas condiciones presentes en este estudio, tales
como limites de corrientes bien marcados, termoclinas estacionales transitorias, y proximidad
cercana a la plataforma continental, pueden hacer ambigua la determinacién de la PCM. En tales
casos, una definicion sencilla de la PCM, tal como la que aqui se usa, es problematica (Laevastu
y Hayes, 1981), pero probablemente representa la gama de profundidades en la cual es probable
que se encuentren escémbridos larvales.

Se realizaron arrastres de plancton de dia en cada estacién con un marco y redes de bongo
con una boca de 71 cm de didmetro. Cada red tenia una proporcién de area abierta:boca de 6:1y la
malla de 335 mm, y llevaba un caudalimetro calibrado. En cada estacion de muestreo se efectuaron
dos arrastres oblicuos dobles replicados desde la superficie hasta 50 m, siguiendo métodos éstandar
(Smith y Richardson, 1977). Se selecciond esta profundidad porque estudios previos demostraron
que los escombridos larvales habitan primordialmente la capa de mezcla (Strasburg, 1960; Klawe,
1963; Davis et al., 1990a). Se permitié al marco de bongo descender a 50 m/min y permanecer a 50
m durante 30 segundos, y después fue cobrado a 20 m/min. En las estaciones sobre la plataforma
situadas en aguas de menos de 50 m de profundidad se usaron las mismas velocidades de descenso
y ascenso, pero las profundidades maximas fueron menores. Se usaron una rueda de medir y un
inclindmetro para controlar la profundidad de la red. Se ajust6 la velocidad del barco para man-
tener un angulo de 45° en el cable.

Las muestras de plancton fueron fijadas inmediatamente en formol neutro al 5%. La
duracién del periodo que permanecieron en el fijador antes de ser clasificadas fue aleatoria. Se
midi6 el volumen de desplazamiento del plancton al mL maés cercano. Los escombridos larvales
fueron separados del plancton usando un microscopio de diseccion, identificados al nivel tax-
ondmico mas bajo posible, usando las caracteristicas descritas por Matsumoto (1958 y 1959),
Fritzsche (1978), Collette et al. (1984), y Nishikawa y Rimmer (1987), y medidos al 0,5 mm de talla
estindar mas cercano. No fue identificada la especie de los especimenes de género Thunnus y
Auxis, puesto que fue imposible distinguir las especies a partir de caracteristicas externas (Uchida,
1981; Graves et al., 1989; Richards et al., 1990).

Se estandardizaron los ntimeros de larvas y los voltimenes de plancton como el valor bajo
10 m2 de superficie del mar, de acuerdo a los procedimientos de Smith y Richardson (1977). Se pro-
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mediaron los datos de las dos muestras replicadas. Para todos los arrastres de los cuales se clasi-
fic6 la captura de ambos lados de la red de bongo, los datos fueron agrupados y tratados como
una de las réplicas.

Se llevé a cabo un analisis de varianza paramétrico, usando un modelo lineal general, con
los datos transformados a rangos (Conover, 1980) a fin de determinar si los volimenes de
plancton y las abundancias de los escémbridos variaban entre los periodos con y sin afloramiento,
transectos (por la costa), y profundidades (a través de la plataforma). Se transformaron los datos
a rangos porque los datos originales eran heteroescedasticos, no estaban distribuidos normal-
mente, y estaban compuestos de una gran proporcién de observaciones nulas. En cada estrato
temporal y espacial, se asignaron rangos promedio a las observaciones con valores idénticos. Los
factores e interacciones no significativos se eliminaron secuencialmente, y se repitio el analisis
hasta que quedaron solamente los factores significativos. Para la comparacién de los periodos con
y sin afloramiento, se omitieron los datos correspondientes a los meses de transicion, diciembre
y mayo. Se usé un nivel de significacién de 0,05.

Para comparar los tamanos de las larvas obtenidas durante periodos con y sin afloramiento
y entre transectos se usé la prueba de la razon del logaritmo de la verosimilitud para tablas de
contingencia (Zar, 1984).

Se realizo muestreo con luz nocturna de escémbridos larvales tardios y juveniles tem-
pranos alrededor de las Islas Los Frailes (Figura 1) (Olson y Scholey, 1990). Los peces fueron
atraidos a una luz brillante (24V DC, 300W) suspendida bajo la superficie del agua de noche, y
capturados con salabres de 0,5 mm de luz de malla. Para corroborar las tendencias temporales
en los datos de red de bongo, se promedi6 por mes el nimero de escombridos larvales tardios y
juveniles tempranos capturados en cada salida nocturna para el periodo del 3 de marzo de 1986
al 24 de septiembre de 1991. No se justificaba un analisis mas detallado de la captura por unidad
de esfuerzo, ya que el esfuerzo de muestreo no fue estandardizado.

RESULTADOS
Datos ambientales y de CTDO

Los datos ambientales y de CTDO indican regimenes meteoroldgicos e hidrograficos mar-
cadamente diferentes asociados con las temporadas de sequia y de lluvia en el Recodo de Panama
noroccidental (Figuras 2 y 3). (Se define el Recodo de Panama como “esa parte del Océano
Pacifico oriental tropical entre el Istmo de Panama (aproximadamente latitud 9°N) en el norte y
Punta Santa Elena (aproximadamente latitud 2°S) en el sur y que se extiende hacia el oeste desde
el litoral de Panam4, Colombia, y Ecuador hasta aproximadamente 81°W” (Wooster, 1959).) El
comienzo y duracién de la temporada de sequia y el periodo de afloramiento varfan de ao a afio,
y su definicién depende de la region y la escala espacial de interés. Para este andlisis, se defini6
el periodo de afloramiento como enero a marzo, el periodo sin afloramiento como junio a
noviembre, y los meses entre los dos como periodos de transicion.

Los datos ambientales demuestran la ocurrencia de afloramiento costero impulsado por el
viento durante 1990 (Figura 2). Los vientos fueron generalmente menos fuertes y mas variables
en direccién y velocidad durante el periodo sin afloramiento que durante aquel con. Durante el
periodo de afloramiento, los vientos soplaron principalmente del norte y en promedio a 4 a 5 m/s
cuando las condiciones eran favorables para el muestreo. Acompaid a estos vientos persistentes
del norte una reduccién en la precipitacion tipica de la temporada de sequia. Las temperaturas
del agua fueron mas altas y menos variables durante el periodo sin afloramiento que durante
aquel con. Por ejemplo, las temperaturas medias mensuales del agua a una profundidad de 5 m
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variaron de 27,3 a 28,5°C durante el periodo sin afloramiento y descendieron a 23,4 a 27,0°C
durante el periodo de afloramiento. La salinidad se redujo durante el periodo sin afloramiento
debido a la precipitacion elevada y la evaporacion reducida. La salinidad media mensual a 5 m
vari6 de 28,64 a 33,48 o/oo durante el periodo sin afloramiento y de 30,78 a 34,15 o/oo durante
el periodo de afloramiento. Las concentraciones medias de oxigeno a 5 m permanecieron relati-
vamente constantes durante el ano, variando de 4,20 a 5,11 mL/L. La PCM fue variable y mal
definida en ocasiones, variando mucho en todos los meses excepto diciembre. La PCM minima
fue 1,0 m en mayo y septiembre de 1990 y la maxima 35,0 m en diciembre de 1989. Las PCM
medias mensuales variaron entre 9,8 y 14,7 m de enero a marzo, y entre 10,1y 32,2 m durante
los demas meses.

En total se realizaron 222 lances de CTDO. La estructura vertical del ambiente durante
los periodos con y sin afloramiento fue diferente. Los perfiles de temperatura y salinidad en las
estaciones del borde superior del talud (PSB, ASB, y MSB) en cada transecto desde enero hasta
marzo de 1990 (Figura 3) indican claramente un ascenso de la termoclina asociado con aflo-
ramiento y debilitamiento de la haloclina mientras avanza el periodo de afloramiento. Los
lances realizados hacia fines del periodo de afloramiento se contrastan marcadamente con la
mayoria de los que se efectuaron en el periodo sin afloramiento. Los perfiles verticales de otras
estaciones, encima y mas alld de la plataforma, presentaron una pauta estacional similar.

Se observé que las condiciones ocednicas en el transecto de Punta Mala eran particular-
mente dindmicas comparadas con aquellas en los dos otros transectos. Se observaron con mayor
frecuencia corrientes mas fuertes, olas superficiales mas erraticas, cambios en el color del agua,
y acumulacion de restos flotantes y espuma en bandas en la superficie cerca del transecto de
Punta Mala que en los demés transectos.

Datos bioldgicos

Se efectuaron en total 272 arrastres de bongo, produciendo 534 muestras validas. El vol-
umen medio de agua filtrada fue 106 m3 (rango 48 a 133 m3) en las estaciones de la plataforma
continental, y 123 m3 (rango 100 a 154 m3) en las del borde superior del talud, el talud y la zona
abisal. En 191 arrastres se clasificé el contenido de ambos lados de la red de bongo, y en los 81
restantes el de un lado. E1 49% (225) de las 463 muestras clasificadas contenia escombridos lar-
vales. Fueron colectados cinco grupos taxonémicos: melvas (Auxis thazard y/o A. rochei), atin
barrilete negro (Euthynnus lineatus), atin aleta amarilla y/o patudo (Thunnus albacares y/o T.
obesus), sierra (Scomberomorus sierra), y bonito listado (Sarda orientalis). En total fueron cap-
turados 6428 Auxis spp., 234 Euthynnus lineatus, 29 Scomberomorus sierra, 11 Sarda orien-
talis, y 2 Thunnus spp.

Los datos estandardizados de abundancia larval no eran normales, y contenian una alta
proporcién de arrastres sin larvas de escombrido, especialmente durante el periodo sin aflo-
ramiento (Figura 4). Los datos fueron agrupados por transecto y promediados por mes a fin de
examinar las pautas de variabilidad temporal y espacial (Figuras 5 a 7). Las estimaciones de la
desviacion estandar fueron variables y el nimero de réplicas insuficiente para permitir calcular
distribuciones tipicas de errores estandar (Tabla 1).

Auxis spp. fue la larva de escombrido mas abundante, ocurriendo en el 41% de las mues-
tras y en alguna estacion o estaciones durante cada mes con esfuerzo de muestreo (Figuras 5 a
7). La abundancia media mensual por estrato de transecto-mes varié de 0 a 1749 larvas bajo 10
m? de superficie del mar. La mayor abundancia de Auxis spp. ocurrié en el transecto de Punta
Mala, donde se encontraron hasta 4465 larvas bajo 10 m? en una estacién. El grupo taxonémico
de segunda importancia en abundancia fue Euthynnus lineatus, ocurriendo en el 17% de las
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muestras y en alguna estacion o estaciones durante cada mes con esfuerzo de muestreo excepto
mayo. La abundancia media mensual por estrato de transecto-mes varié de 0 a 28 larvas bajo 10
m2. El arrastre de bongo con mayor abundancia de E. lineatus ocurrié en el transecto de Punta
Mala, y contuvo 47 larvas bajo 10 m2. Larvas de Scomberomorus sierra ocurrieron en el 4% de
las muestras, predominantemente de los dos transectos més al oeste (Figuras 6 y 7). Carecieron
de larvas de S. sierra las colecciones realizadas en el periodo de marzo a julio, pero no se tomaron
muestras en abril. Larvas de Sarda orientalis y Thunnus spp. ocurrieron en solamente el 1,5% y
0,5% de las muestras, respectivamente. Sarda orientalis fue capturado solamente en marzo en el
transecto de Punta Mala, solamente en enero en el transecto de Morro Puercos, y nunca en el
transecto de Achotines. Fueron colectados Thunnus spp. solamente en julio en los transectos de
Punta Mala y Achotines.

La abundancia media mensual fue maxima y mas variable para todos los escombridos
excepto Thunnus spp. durante el periodo de afloramiento, y en algunos casos, durante el mes de
transicion de diciembre (Figuras 5 a 7). Ocurrieron pautas temporales similares en los tres tran-
sectos para Auxis spp., Euthynnus lineatus, y Scomberomorus sierra. Ocurrieron modas secun-
darias menores de abundancia larval de Auxis spp. y Euthynnus lineatus en el transecto de Punta
Mala durante agosto y septiembre de 1990.

Los volimenes de desplazamiento de plancton, agrupados por transecto y promediados por
mes, presentaron una pauta similar de variabilidad temporal y estimaciones de varianza altas y
variables (Tabla 1). Los volimenes de plancton durante el periodo de afloramiento fueron gen-
eralmente de 1 a 3 veces mayores que durante el periodo sin afloramiento en los tres transectos
(Figuras 5 a 7). Los volimenes medios mensuales variaron de 71 a 694 mL bajo 10 m2 de super-
ficie del mar.

El andlisis estadistico (Tabla 2) indic6 diferencias significativas relacionadas al periodo de
afloramiento contra aquel sin para los volimenes medios mensuales de desplazamiento de
plancton (P <0,0001) y abundancias medias mensuales de Auxis spp. (P <0,0001). Los
volimenes de plancton y la abundancia de Auxis spp. fueron significativamente mayores durante
el periodo de afloramiento que durante el periodo sin afloramiento en todos los transectos. Se
descubrieron diferencias significativas entre transectos, es decir, diferencias a lo largo de la costa,
para volimenes de plancton (P = 0,0107), abundancia de Auxis spp. (P = 0,0050), y abundancia
de Euthynnus lineatus (P <0,0001) (Tabla 2). Los voltimenes de plancton y la abundancia de las
larvas aumentaron de oeste a este, es decir, los valores més elevados ocurrieron en el transecto
de Punta Mala. En el transecto de Punta Mala se capturé la mayor variedad de especies: fue el
tnico en el cual se tomaron los cinco grupos taxonémicos de escombridos, en los transectos de
Achotines y Morro Puercos se tomaron cuatro. Las mayores capturas de Auxis spp. y Euthynnus
lineatus en cualquier estacion individual fueron realizadas en el transecto de Punta Mala. El
nimero de Sarde orientalis y Thunnus spp. capturado fue insuficiente para permitir compara-
ciones estadisticas.

No habia ninguna tendencia aparente en la abundancia larval ni en los volimenes de
plancton con distancia de la costa ni profundidad del agua. El analisis estadistico respalda la con-
clusion de ninguna diferencia a través de la plataforma continental. La profundidad no fue un
factor significativo en el modelo de ANOVA (Tabla 2).

El ntimero medio de escémbridos larvales tardios y juveniles tempranos en las capturas
realizadas con luz nocturna entre el 3 de marzo de 1986 y el 24 de septiembre de 1991 demuestra
tendencias temporales similares a aquellas en los datos de red de bongo (Tabla 3). Fueron cap-
turados Auxis spp. y Euthynnus lineatus durante cada mes del ano con luz nocturna. Auxis spp.
fueron asimismo capturados en cada mes excepto abril (sin esfuerzo) con red de bongo, y
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Euthynnus lineatus en cada mes excepto abril y mayo. Scomberomorus sierra fueron capturados
durante cada mes excepto junio con luz nocturna, y de marzo a julio con red de bongo. Se cap-
turaron etapas tempranas de Sarda orientalis durante el periodo de afloramiento y los meses de
transicion de abril y mayo con ambos métodos de muestreo. La ocurrencia de Thunnus spp. no
demostro tendencias temporales marcadas. Fueron capturados Thunnus spp. desde junio hasta
octubre y desde diciembre hasta febrero con luz nocturna, pero solamente en julio con red de bongo.

Se presentan las composiciones de talla de los escombridos, excepto Thunnus spp., cap-
turados con red de bongo por periodos con y sin afloramiento (Figura 8) y, para Auxis spp. y
Euthynnus lineatus, por transecto (Figura 9). La talla mediana fue significativamente diferente
entre los dos periodos para Auxis spp. (G = 166,6, P <0,001) (Zar, 1984), pero no para Euthynnus
lineatus (G = 0,5, 0,50< P <0,25). Habian porcentajes mayores de Auxis spp. pequefios (<3,0 mm)
durante el periodo sin afloramiento que durante aquel con. Una segunda moda de Auxis spp. may-
ores (5,0 mm) estuvo presente durante el periodo de afloramiento, pero no durante el otro. Las
larvas de Euthynnus lineatus fueron significativamente mayores que las de Auxis spp. durante el
periodo de afloramiento (G = 46,6, P <0,001) y el periodo sin afloramiento (G = 58,0, P <0,001).
El tamano de las muestras de Scomberomorus sierra, Sarda orientalis, y Thunnus spp. fue
demasiado pequefio para pruebas comparables.

Eran aparentes diferencias significativas en la talla mediana de las larvas en los tres tran-
sectos para Auxis spp. (G = 39,9, P <0,001) y Euthynnus lineatus (G = 23,9, P <0,001). Fueron
capturadas mayores proporciones de Auxis spp. de talla inferior a la mediana en el transecto de
Achotines que en cualquiera de los otros dos. Una moda mayor de Auxis spp. de 5,0 mm ocurrié
solamente en el transecto de Punta Mala. En el caso de Euthynnus lineatus, las larvas tomadas en
el transecto de Achotines incluyeron mayores porcentajes de mas de la talla mediana que aquellas
de los dos otros transectos, e incluyeron una moda aparente a los 4,5 a 5,0 mm.

DISCUSION

Estéa bien documentado el afloramiento costero estacional impulsado por el viento asociado
con niveles de nutrientes y produccion de plancton elevados en el Golfo de Panama (Fleming, 1940;
Schaefer, et al. 1958; Wooster, 1959; Forsbergh, 1963 y 1969; Smayda, 1966). Los datos presentados
en este trabajo también demuestran una asociacion entre el afloramiento y aumentos en la pro-
duccién secundaria, basada en los volimenes de desplazamiento de plancton, durante la temporada
de sequia en el Recodo de Panama noroccidental.

Fueron evidentes abundancias elevadas de larvas de Auxis spp., Euthynnus lineatus,
Scomberomorus sierra, y Sarda orientalis en el periodo de afloramiento en el Recodo de Panaméa
noroccidental. Estos aumentos aparentes con respecto a la abundancia larval en el periodo sin aflo-
ramiento se deben probablemente a: 1) un aumento en la produccién de los peces reproductores, 2)
cambios en las tasas de supervivencia larval y/o crecimiento larval y/o 3) desplazamientos de peces
a nuestra drea de muestreo limitada (en otras palabras, limitaciones del muestreo a pequena
escala). Se comentan mecanismos y procesos alternativos que podrian influir sobre las pautas de
distribucién y abundancia observadas en este estudio. No es posible formar de un estudio general
del habitat conclusiones firmes acerca de los factors causales; la discusién es mas bien para ayudar
a conceptualizar avenidas futuras de estudio.

Produccién reproductora

Los escémbridos tropicales desovan en serie durante periodos extendidos (Orange, 1961;
Joseph, 1963; Klawe, 1966; Hunter et al., 1986; Schaefer, 1987), pero es posible que algunos
aumenten su produccion reproductora durante ciertos periodos. Nuestros datos sugieren que
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Auxis spp., Euthynnus lineatus, y Scomberomorus sierra desovan durante cada mes del afio, con
picos durante o justo antes del periodo de afloramiento. Klawe (1963) presenté evidencia de
analisis de larvas de que Auxis spp. y Euthynnus lineatus desovan durante todo el afo en la
mayor parte de las aguas tropicales del OPO, con picos posibles durante el periodo de aflo-
ramiento frente a Centroamérica. Analisis histoldgicos de los ovarios de E. lineatus adultos
tomados del Golfo de Panamé sefalan actividad de desove durante 8 meses del afio, con una
maxima entre noviembre y marzo (Schaefer, 1987), corroborando nuestros resultados. Basandose
en colecciones de larvas y juveniles y en observaciones realizadas por Eckles (1949) y Clemens
(1956), Klawe (1966) concluy6 que Scomberomorus sierra desovaba “quiza de diciembre a abril”
en las latitudes mas bajas del OPO. Un analisis de los ovarios de Thunnus albacares del OPO por
Orange (1961) indicé que el desove ocurri6 en la regién de nuestro estudio durante cada mes
excepto noviembre, pero que el periodo principal de desove era de diciembre a marzo, con una
méxima en enero y febrero.

Estudios de otros peces han demostrado que un aumento de la produccion reproductora
por los adultos resulta de un excedente de energia cuando abunda el alimento (Wootton, 1979).
Es posible que los escombridos adultos en el Recodo de Panama noroccidental reaccionen ante un
aumento en la produccién de alimento durante el periodo de afloramiento con un aumento de la
produccién reproductora. Es posible que ocurra un mecanismo similar durante periodos breves
de afloramiento, “El Veranito de San Juan” en Panama (Bennett 1966) por ejemplo, en el periodo
sin afloramiento.

Una produccién reproductora incrementada en los adultos en ciertos momentos del afio
podria estar relacionado con los beneficios potenciales para la cria. Es posible que los adultos
aumenten la fecundidad por camada para que las larvas y juveniles, y no los reproductores, sean
los beneficiarios principales de la temporada productiva. La temporada de desove de la anchoveta
(Cetengraulis mysticetus), por ejemplo, en el Golfo de Panama est4 correlacionada con el periodo
de afloramiento, pero el desove comienza antes de comenzar dicho periodo (Smayda, 1966). El
momento y duracién del desove en los peces estan a menudo sincronizados con los ciclos de pro-
duccién de zooplancton, resultando en una mayor probabilidad de supervivencia de las larvas
(Nikolsky, 1963; Cushing, 1982).

Algunos de los escémbridos tropicales en el Recodo de Panama noroccidental podrian haber
desarrollado una estrategia reproductora que combina los beneficios de las estrategias de “apuestas
compensatorias” (“bet-hedging”) y “todo a la vez” (“all-at-once”) descritas por Lambert y Ware
(1984) como los dos extremos en un continuo de estrategias reproductoras. La estrategia de
“apuestas compensatorias” implica soltar camadas multiples de huevos en un éarea extendida
durante una temporada de desove prolongada. Esta pauta, caracteristica de muchos peces que
habitan las latitudes mas bajas (Qasim, 1955), es considerada adaptiva en situaciones donde la
disponibilidad de presas es relativamente incierta; se extiende el riesgo de fracaso del reclu-
tamiento sobre muchas ocasiones independientes de desove. Por contraste, la estrategia repro-
ductora de “todo a la vez” es caracterizada por una produccién méxima de larvas durante un
periodo corto en sincronia con su presa plancténica (Lambert y Ware, 1984; Sherman et al., 1984).
Esta pauta es tipica de peces que habitan las latitudes mas altas (Qasim, 1955) y, tal como se nota
arriba, es también caracteristica de la anchoveta en el Golfo de Panama. Durante el periodo sin
afloramiento frente al sur de la Peninsula de Azuero, las caracteristicas de desove de Auxis spp.,
Euthynnus lineatus, y Scomberomorus sierra reflejan la estrategia de “apuestas compensatorias.”
Etapas tempranas de estos grupos taxondmicos estuvieron presentes durante todo el ano (Figuras
5a 7, Tabla 3), y la abundancia larval media mensual fue menor en el periodo sin afloramiento
que en aquel con. Los volimenes de plancton durante el periodo sin afloramiento fueron también,
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en promedio, relativamente hajos y bastante constantes. Aunque esto no sugiere una disponibil-
idad incierta de presas, condiciones especialmente propicias para la supervivencia y crecimiento
larvales, tales como el Veranito de San Juan arriba mencionado, pueden ocurrir episddicamente
durante el periodo sin afloramiento. Smayda (1966: 366) not6 que “un leve resurgimiento de
vientos del norte durante julio y/o agosto puede inducir mezcla o hasta causar un leve aflo-
ramiento” en el Golfo de Panama. Por contraste, durante el periodo de afloramiento, volimenes
mayores de plancton coincidieron con abundancias incrementadas de larvas de Auxis spp.,
Euthynnus lineatus, y Scomberomorus sierra. Los resultados de estudios previos en el OPO recal-
caron la tendencia hacia “apuestas compensatorias” de los escémbridos tropicales (Margulies,
1993) o la sincronfa estacional del desarrollo de las gonadas y la abundancia méxima de plancton
(Schaefer, 1987), pero nuestros resultados pueden ser interpretados para indicar algunos
aspectos de ambas estrategias en el Recodo de Panama noroccidental.

Crecimiento y supervivencia de larvas

Muchos mecanismos y procesos complejos vinculados al crecimiento y mortalidad de las
larvas pueden afectar la abundancia de las mismas, independientemente de la produccién repro-
ductora. Conclusions acerca de estas relaciones en el Recodo de Panama noroccidental no se ven
respaldadas por este estudio. No obstante, una discusion breve de algunos aspectos del crec-
imiento y mortalidad de las larvas en relacion al ambiente es ttil para considerar su potencial
para afectar la abundancia larval y para desarrollar hipétesis para estudios futuros de campo y
de laboratorio.

La mayor supervivencia larval durante el periodo de afloramiento podria ser debida a la
mayor disponibilidad de alimento, sefialada por los aumentos en la abundancia larval y en los
volimenes de plancton y por la presencia de una moda de Auxis spp. grandes (5 mm) ausente en
el periodo sin afloramiento (Figura 8). Dos factores principales contribuyentes a la mortalidad
larval en peces marinos son la inanicion y la predaciéon (Hunter, 1981; Hewitt et al., 1985;
Theilacker, 1986; Bailey y Houde, 1989). Margulies (1993) demostré mediante un anélisis his-
toldgico que la incidencia de desnutricion e inanicion en larvas de Auxis spp., Euthynnus lin-
eatus, y Scomberomorus sierra capturados en el mar y en primera etapa de alimentacién (en
preflexion) fue elevada durante el periodo sin afloramiento frente al sur de la Peninsula de
Azuero. Por contraste, escombridos larvales tardios (en postflexion) y juveniles tempranos no
presentaron indicios de desnutricion severa. No se obtuvieron especimenes de ninguna de las
etapas durante el periodo de afloramiento para fines de comparacion, pero los datos de Margulies
sugieren que la inanicién podria ser responsable de gran parte de la abundancia reducida de
larvas observada durante el periodo sin afloramiento. Tasas mayores de predacién sobre larvas
en mala condicién pueden también explicar la reduccién en la abundancia larval.

La supervivencia de las larvas de peces marinos depende también del éxito de la ali-
mentacion, que puede variar con el tamafo de la presa, el tipo de presa, y las agregaciones de
presa a escala fina (Lasker, 1975 y 1981; Hunter, 1981; Owen, 1989; Frank y Leggett, 1986;
Young y Davis, 1990), factores todavia no contemplados en nuestra drea de estudio. En el periodo
de afloramiento, las agregaciones de presas a escala fina pueden ser perturbadas por la mezcla
turbulenta y el transporte (Bakun y Parrish, 1982). Rothschild y Osborn (1988) sostuvieron que
la turbulencia a pequena escala podria aumentar las tasas de contacto entre predador y presa.
Investigaciones en otros regimenes de afloramiento han demostrado que el éxito del reclu-
tamiento de especies marinas peldgicas aumenta con la intensidad del afloramiento cuando la
velocidad del viento es baja 0 moderada (5 a 6 m/s), pero disminuye cuando es mayor (Cury y Roy,
1989; Bakun ef al., 1991; Roy ef al., 1992).
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Cambios estacionales en la temperatura y el suministro de alimento podrian también ejercer
un efecto sobre la abundancia larval. Las larvas y juveniles tempranos de los escombridos tropicales
crecen rapidamente (Jenkins y Davis, 1990; DeVries ef al., 1990; Olson y Scholey, 1990; Wexler,
1993; Lang et al., 1994), y tienen probablemente una alta demanda de energia, al igual que los
atunes grandes (Olson y Boggs, 1986; Boggs y Kitchell, 1991). La temperatura y el suministro de
alimento pueden afectar el crecimiento de peces marinos larvales, cambiando el periodo durante el
cual son vulnerables a la predacién. Por ejemplo, recursos abundantes de alimento plancténico y
temperaturas elevadas pueden fomentar tasas de crecimiento aumentadas en los peces larvales, lle-
vando a reducciones en la duracién de la etapa larval y la exposicion a la predacién, y a un reclu-
tamiento incrementado (Houde, 1987). Los efectos de la temperatura pueden también afectar a los
predadores y las presas al cambiar su tasa metabdlica, velocidad de natacién, demanda de alimento,
reacciones de escape, etcétera (Bailey y Houde, 1989). Sin embargo, Wexler (1993) descubrié que
las tasas de crecimiento de Euthynnus lineatus larvales tardios y juveniles tempranos no eran sig-
nificativamente diferentes entre las temporadas de sequia (afloramiento) y de lluvias (sin aflo-
ramiento) en el Recodo de Panama noroccidental. Temperaturas mas bajas del agua durante el
periodo de afloramiento (Figura 2) podrian contrarrestar cualquier aumento potencial en la tasa de
crecimiento relacionada a la disponibilidad de alimento. Alternativamente, una abundancia elevada
de larvas podria resultar en parte de una mayor disponibilidad de larvas debida a una prolongaciéon
de la etapa larval causada por temperaturas mas bajas del agua durante el periodo de afloramiento.
Las diferencias en el tamano de las larvas entre transectos y entre Auxis spp. y Euthynnus lineatus
(Figura 9) podrian también ser debidas a tasas de crecimiento o supervivencia variables.

Emigracion y muestreo a pequena escala

Puesto que nuestro muestreo fue llevado a cabo en una escala espacial pequeiia, recono-
cemos interpretaciones alternativas de los resultados. Las abundancias maximas de los escém-
bridos larvales durante el periodo de afloramiento podrian ser explicadas por emigracién de adultos
sexualmente maduros, o por el transporte de larvas al area de estudio por corrientes superficiales.
Sin embargo, es mas probable que mecanismos fisicos y bioldgicos actuarfan para reducir la abun-
dancia aparente y supervivencia de larvas cerca de la costa durante el periodo de afloramiento.
Vientos del norte pueden causar corrientes fuertes hacia alta mar (Wooster, 1959; Forsbergh, 1969),
transportando posiblemente a las larvas a areas desfavorables para la cria (Parrish et al., 1981,
Bakun y Parrish, 1982). Por ejemplo, Theilacker (1986) descubrié tasas de inanicion més bajas en
larvas de jureles Trachurus symmetricus en primera etapa de alimentacion cerca de la costa donde
abundaba mas el alimento que en alta mar.

No obstante, usar un disefio de muestreo a pequena escala conlleva ventajas. Aumentos coin-
cidentales en los voltimenes de zooplancton y la abundancia larval no fueron descubiertos en estu-
dios anteriores de escombridos larvales (Strasburg, 1960; Nakamura y Matsumoto, 1966; Klawe et
al., 1970), quizé a raiz de ser realizados en escalas temporales y espaciales amplias (Davis et al.,
1990b; Leis et al., 1991). A escala menor, Ware (1977) descubrié que el desove maximo de Scomber
scombrus coincidia con la abundancia maxima de plancton veraniego en una regién templada.
Abundancias elevadas de escombridos larvales, particularmente atunes, han sido también vincu-
lados con productividad alta cerca de islas y arrecifes (Miller, 1979; Leis et al., 1991; Boehlert y
Mundy, 1991), en un frente fluvial (DeVries et al., 1990; Grimes y Finucane, 1991; Grimes y Lang,
1992; Lang et al., 1994) y en los limites de corrientes mayores (Richards et al., 1989). Muchos pro-
cesos importantes para el reclutamiento podrian ocurrir a escala pequena (Fortier y Leggett, 1985;
Houde y Lovdal, 1985) y quiza requieran un muestreo a escala fina para detectarlos y evaluarlos.
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Otras consideraciones para el muestreo

Otros factores que quizd afectaron nuestras estimaciones de abundancia larval
incluyen el escape y extrusion de larvas a través de la malla de las redes (Smith, 1981), evitacién
de la red (Clutter y Anraku, 1968), y diferencias en las pautas de distribucién vertical de las larvas
(Smith y Richardson, 1977). Es poco probable que el escape y extrusion, aunque probablemente un
problema con los escombridos larvales més pequefos, hayan variado mucho en el transcurso de este
estudio, ya que se usaron la misma red y velocidad de arrastre durante todo el estudio. Por otra
parte, la evitacién de la red fue probablemente variable entre los viajes y temporadas de muestreo,
ya que las perturbaciones fisicas causadas por la red y la capacidad de las larvas de detectar y evitar
la red pueden cambiar con el ambiente fisico y biologico vigente (Clutter y Anraku, 1968; Smith et
al., 1968). Por ejemplo, la hora del dia, intensidad de la luz, claridad del agua, produccién de
plancton, obstruccion de la red, temperatura del agua, condicién de las larvas, y las tasas
metabdlicas de las mismas pueden afectar las tasas de evitacion de las larvas.

Las pautas de distribucién vertical pueden ser ecoldgicamente importantes para los peces
marinos durante su ciclo vital temprano (Hunter y Sanchez, 1976; de Lafontaine y Gascon, 1989;
Olla y Davis, 1990; Batty, 1994; Kendall et al., 1994) y las variaciones temporal e interespecifica en
estas pautas pueden afectar las estimaciones de la abundancia (Davis et al., 1990a). Aparte de la
evidencia de Klawe (1963) que Thunnus albacares y Auxis spp. ocurrian solamente por encima de
la termoclina y que la hora del dia afectaba las tasas de captura de Auxis spp. con arrastres super-
ficiales y oblicuos, se sabe poco sobre la distribucion vertical de escombridos larvales en el OPO.
Estudios de otras dreas han demostrado diferencias temporales e interespecificas en la distribucion
vertical para las larvas de varios escémbridos tropicales (Wade, 1951; Matsumoto, 1958; Strasburg,
1960; Davis et al., 1990a; Boehlert y Mundy, 1991). En el Recodo de Panama noroccidental, condi-
ciones tales como cambios estacionales en la profundidad de la capa de mezcla y produccion de
plancton, y cambios en el transcurso del dia en la luz y la distribucion de las presas, podrian inducir
a las larvas a cambiar su distribucion vertical, afectando asi las estimaciones de la abundancia. Es
sorprendente que se capturaran tan pocas larvas de Scomberomorus sierra con la red de bongo,
dado que S. sierra larvales tardios y juveniles tempranos forman el tercer grupo taxonémico en fre-
cuencia en las muestras capturadas de noche con luz submarina (Tabla 3). Grimes ef al. (1990 y
1991) capturaron cantidades sustanciales de larvas de las caballas S. cavalla y S. maculatus usando
una red de arrastre de Tucker y una red de neuston, que capturan muestras a profundidades disc-
retas y en la superficie, respectivamente. Si las larvas de S. sierra u otros escémbridos tropicales
ocurren a profundidades discretas, es posible que nuestros arrastres oblicuos con red de bongo no
las hayan muestreado adecuadamente.

Comportamiento de desove regional

El muestreo repetitivo a pequefa escala y de larga duracién produjo informacién ttil para
la elaboracién de un modelo conceptual del comportamiento de desove de los escombridos en la
region. De los tres transectos, el de Punta Mala parecia estar asociado con las condiciones fisicas
y biolégicas més dindmicas. Caracteristicas fisicas visibles en la superficie del mar fueron mas
comunes en ese transecto que en los demas. El transecto de Punta Mala esta cerca del Golfo de
Panam4, en la seccién norte del Recodo de Panama (Figura 1). Existe un giro ciclénico predomi-
nante en las aguas superficiales del Recodo de Panama (Wooster, 1959), y su limite occidental fluye
al sur por el litoral de la Peninsula de Azuero. Durante el periodo sin afloramiento, empero,
cuando la Corriente de Colombia esta bajo la influencia de los vientos alisios del sureste, el flujo
superficial es generalmente menos fuerte y parece doblar Punta Mala y dirigirse mas hacia el
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oeste. El transecto de Punta Mala estuvo asociado con las mayores abundancias y variedad de
especies de escombridos larvales y los mayores volimenes de desplazamiento de plancton. Las cap-
turas de Auxis spp. y Euthynnus lineatus en dicho transecto figuran entre las mas altas reportadas
para atunes en cualquier parte del mundo (Davis ef al., 1990b; Leis et al., 1991). Estos factores
sugieren que el Golfo de Panamé podria ser un area importante de desove para Auxis spp. y
Euthynnus lineatus. Muchas de las larvas capturadas podrian haber sido transportadas a nuestra
area de estudio por corrientes superficiales provenientes del Golfo, en cual caso serian més abun-
dantes en el transecto de Punta Mala debido a su proximidad a las areas de desove en el Golfo.
Klawe (1963) report6 la ocurrencia de etapas tempranas de Auxis spp. y E. lineatus, pero no de
Thunnus spp., en el Golfo de Panama. Auxis spp. (Harada et al., 1973ay 1973b) y Euthynnus lin-
eatus (Margulies, Comision Interamericana del Atin Tropical, com. pers.) se crian a tallas simi-
lares, pero fueron capturados pocos E. lineatus recién criados. Una explicacién posible de la
ausencia marcada de larvas de E. lineatus pequenas (2,0 a 2,5 mm) es que fueron desovadas mas
lejos de nuestra drea de estudio.

La falta de una pauta espacial significativa en la distribucién y abundancia de larvas de
Scomberomorus sierra sugiere que su desove podria ser mas ubicuo en la regién. Sin embargo, se
capturaron mas larvas de S. sierra en los transectos occidentales, indicando desove en aguas cer-
canas a la costa. Otros estudios han sugerido que las areas costeras e islas podrian ser areas de
cria importantes para el género Scomberomorus (Klawe, 1966; Jenkins et al., 1985).

Sospechamos que los Thunnus spp. desovan primordialmente afuera y al oeste de nuestra
area de estudio en el Recodo de Panama y la regién circundante. No fueron capturados Thunnus
spp. larvales ni juveniles tempranos en el Golfo de Panama durante el estudio de Klawe (1963).
Nosotros no capturamos larvas de Thunnus spp. durante los meses identificados por Orange
(1961) como el periodo principal de desove del atin aleta amarilla en nuestra area de estudio.
Fueron capturados solamente dos larvas de Thunnus spp. con red de bongo, pero figuraron entre
las mas grandes (8 mm) de todos los escombridos larvales capturados con ese método. Fueron cap-
turados de noche con luz submarina 287 Thunnus spp. en etapas de desarrollo relativamente
avanzadas. Fueron también capturados con el mismo método Thunnus spp. cerca del litoral de
Costa Rica durante el estudio de Klawe (1963). Es posible que larvas de Thunnus spp. prove-
nientes de alta mar sean introducidas en nuestra drea de muestreo por medio de extensiones
episddicas de la Contracorriente Ecuatorial del Norte a aguas costeras. Los vientos alisios fuertes
del noreste reducen la fuerza de esta corriente (Wyrtki, 1974) durante el periodo de afloramiento,
fenémeno que explique quiza la escasez de Thunnus spp. en nuestras muestras entre diciembre y
mayo. Por otro lado, la presencia de larvas de Thunnus spp. en el area costera durante parte del
periodo sin afloramiento (Tabla 3) podria ser explicada por una reduccién o cese de esos mismos
vientos, resultando en mayor fuerza de esa corriente (Wyrtki, 1974).

Es menester lograr mayores conocimientos de la circulacion local y variabilidad a corto
plazo del ambiente cerca de la Peninsula de Azuero para poder interpretar las pautas de distribu-
cién y abundancia de escémbridos larvales y dilucidar las 4reas de desove. La region es altamente
energética en comparacion con otras regiones costeras del Océano Pacifico oriental. Una combi-
nacién de muestreos a escalas pequefia y grande proporcionarfa probablemente resultados mas
decisivos. La investigacion futura se enfocara en el efecto del ambiente fisico y las agregaciones de
presas sobre las pautas dia-noche de distribucion vertical, edad y crecimiento, condicién nutritiva,
e interacciones troficas de los escémbridos larvales.
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