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RESUMEN

En depredadores simpatricos, el traslape de rangos geogréficos
frecuentemente se asume como un escenario potencial de competencia. Golfo
Dulce es un estuario tropical similar a un fiordo, localizado en el Pacifico sur de
Costa Rica. Dos especies de delfinidos dominan los habitats marino-costeros
del golfo: el delfin manchado pantropical Stenella attenuata y el delfin nariz de
botella Tursiops truncatus. Esta disertacion explora las caracteristicas ecolégicas
(abundancia y demografia, conducta, distribucién) para identificar el mecanismo
gue fomenta la coexistencia de estas especies simpatricas. En relacion a los
aspectos demogréficos, de acuerdo a la seleccion por mejor ajuste del modelo
poblacional robusto de Pollock, se obtuvo un estimado de supervivencia
aparente que fue mayor para el delfin manchado (S=1, 95% CI: 0.99-1), en
contraste con el delfin nariz de botella (S=0.90, 95% CI. 0.85-0.92). Los
estimados de tamafio poblacional total fueron mas precisos para el delfin
manchado pantropical (coeficiente de variacibon méas alto= 0.10), el cual no
excedidé los 400 individuos en la poblacion. En contraste con la poblacién de
menor tamafio del delfin nariz de botella de < 120 individuos (coeficiente de
variacion mas alto= 0.24). En referencia al patrén de agrupamiento, para ambas
especies los grupos maternos son importantes en Golfo Dulce, en el caso del
delfin nariz de botella, hay diferencias significativas en tamafio de grupo y
localizacion geografica entre grupos maternos y grupos reproductivos. Para el
delfin manchado pantropical, no existen diferencias apreciables entre tamafios
de grupo y profundidad asociada a los avistamientos de cada tipo de grupo. Los
modelos de distribucion de las especies no muestran superposicion espacial y
evidencian diferencias en Variables Ecogeogréaficas que afectan la distribucion
de los delfines (delfin nariz de botella: distancia a rios + distancia a isobata de
200 m, delfin manchado pantropical: profundidad + temperatura superficial del
mar). La coexistencia de ambos depredadores en Golfo Dulce esta vinculada a
la heterogeneidad de hébitat, donde los habitats criticos estan espacialmente
diferenciados. La falta de superposicion en la dimension espacial del habitat,
incluyendo la segregacion de las variables abioticas, resaltan un proceso de
coexistencia para delfinidos que se caracteriza como una simpatria aparente a

la escala del Golfo Dulce con alopatria a escala fina dentro del golfo.



ABSTRACT

In sympatric predators, range overlap is frequently assumed as a potential
for competition. This dissertation analyzed the ecological characteristics
(abundance, distribution and behavior) of inshore bottlenose dolphin Tursiops
truncatus and pantropical spotted dolphin Stenella attenuata in Golfo Dulce,
Costa Rica, identifying patterns and processes facilitating the mechanisms
leading to coexistence. Golfo Dulce is a heterogeneous marine habitat, a tropical
fiord-like embayment located in the southern Pacific of Costa Rica. For the
evaluation of the demographic profile of both species, mark-recapture analysis
was performed under the best fit model of Pollock’s robust design. The estimate
of seasonal apparent survival was higher for pantropical spotted dolphins (S=1,
95% CI: 0.99-1), than for inshore bottlenose dolphins (S=0.90, 95% CI. 0.85—
0.92). These dolphin species evidenced random temporal emigration patterns
with no seasonal influence. Total abundance estimates were relatively more
precise for spotted dolphins (highest coefficient of variation was 0.10), which did
not exceed 400 individuals, in contrast to the small local population of inshore
bottlenose dolphin (highest coefficient of variation = 0.24) with a total population
size of < 120 individuals. The assessment of the grouping pattern showed that
nursery groups are important for both species, in the case of bottlenose dolphins,
there are significant differences in group size and location between nursery and
mating groups, whereas spotted dolphins nursery groups, non-calves groups and
large mixed groups did not differ in groups size and associated sighting’ depth.
The pattern of distribution of both species, was evaluated through the
determination of the habitat suitability by presence-only models based on niche
theory, These models showed no spatial overlap, with differences in
Ecogeographical Variables affecting their distribution (inshore bottlenose dolphin:
distance to river + distance to 200 m isobath, pantropical spotted dolphin: depth
+ sea surface temperature). The coexistence of both predators in Golfo Dulce is
linked to habitat heterogeneity, where critical habitats are spatially differentiated.
The lack of fine-scale spatial overlap, along with influential abiotic variables,
highlights a process of coexistence for dolphins that are sympatric at the scale of
Golfo Dulce, but within the Gulf there is fine-scale allopatry.
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1. INTRODUCCION

Un aspecto crucial en la supervivencia de cualquier especie es la
posibilidad de desplazar un competidor potencial o coexistir. Las especies
simpétricas son aquellas que coexisten y ello se refleja en presencia simultdnea
y superposicion frecuente en el patrén de distribucién (Begon et al. 2006,
Heinrich et al. 2010, Cremer et al. 2017). La superposicion o traslape en la
distribucion espacial se asume como un escenario probable para la competencia,
sin embargo, dicho patrén no implica necesariamente interaccion, debido a la
existencia de micro-habitats y la tendencia de las especies a ocuparlos de
manera diferencial, donde estan implicitas preferencias a nivel de dietas o
diferentes ritmos circadianos (Davies et al. 2007). Consecuentemente, la teoria
ecolégica predice que las comunidades estables de especies coexistentes van a
divergir en el uso de recursos, incluyendo (pero no limitado a) especies presas,
uso espacial y patrones de migracion diaria (Roughgarden, 1976; Day, 2000;
Begon et al. 2006). La coexistencia entonces, esta asociada a la segregacion

de nichos ocupados o la reparticién de recursos claves.

Modelos ecolégicos como el de Lotka Volterra, pronostican la coexistencia
estable de dos competidores en situaciones donde la competencia
interespecifica seria para ambas especies, menos significativa que la
competencia intraespecifica. Bajo la premisa anterior, la diferenciacion de nichos
y de recursos utilizados amortiguaria la competencia entre especies y
concentraria los efectos de la misma entre conespecificos. El enfoque tradicional
para estudiar la coexistencia de especies, busca medir el grado de traslape o
coincidencias entre el uso de recursos de especies simpatricas en tres
dimensiones principales: el espacio, el tiempo y la alimentacion o dieta, esta
altima como expresion de la dimensién trofica (Chesson, 2000). Un cuarto
enfoque hace énfasis en la divergencia fenotipica, en donde el principio base
determina que organismos con coincidencias espacio-temporales tendrian
diferentes ecomorfologia, lo que reduciria interacciones competitivas vy
promoveria la diferencia de nichos y la coexistencia (Brown & Wilson, 1956;
Hutchinson, 1959).



Lo anterior podria resultar en una presion selectiva a caracteres
ecolégicos divergentes en especies simpétricas, bajo la condicion del
desplazamiento de caracteres (Brown & Wilson, 1956). La divergencia en
morfologia no es la Unica estrategia en desplazamiento de caracteres, de
acuerdo a Begon et al. (2006), ya que aspectos fisioldgicos, conductuales y
morfolégicos también inciden en las interacciones competitivas. Estos aspectos
son un reflejo del nicho efectivo de una especie (Kleynhans et al. 2011), por lo
que, los caracteres conductuales y fisiolégicos son también elementos claves

gue inciden en el desplazamiento por competencia.

Otro elemento a considerar al tratar de entender la coexistencia de
especies simpatricas, es la coevolucién de competidores potenciales, bajo este
concepto, especies simpatricas habrian evolucionado para seleccionar habitats
en donde la presién por competencia es evitada, de forma tal, que en presencia
de un competidor, que en efecto puede desplazar a su contraparte, una de las
especies permanece en un nicho fijjo (Connell, 1980). La probabilidad de
coevolucién de competidores potenciales es mayor en aquellas comunidades
con menor grado de diversidad, asociado a que la diversidad de organismos va
condicionada a la diversidad de nichos disponibles. El concepto de exclusion
competitiva es central en la comprension del balance entre competencia y
coexistencia, sin embargo, tal como sefiala Darlighton (1972), este ha promovido
una controversia insustancial sobre la posibilidad de que organismos
competidores coexistan, previniendo un enfoque mas integral que permita
entender las razones que promueven que dichos competidores en vez de

antagonizar, coexistan.

Este trabajo se enfoca en el entendimiento de los procesos que
promueven la coexistencia en cetaceos odontocetos; especificamente en
delfinidos simpatricos. Los cetdceos odontocetos son depredadores tope
exitosos y longevos, que pueden ser afectados por cambios globales en sus
relaciones troficas. Dentro del orden Cetacea, los odontocetos evidencian
dinamicas socio-conductuales complejas en funcidén a la ecologia del ambito
local donde se desarrollan sus poblaciones. Sin embargo, a pesar de estas
caracteristicas enmarcadas por sus capacidades cognitivas de procesamiento
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de informacién (Gowans et al. 2007), los odontocetos son vulnerables al declive
poblacional, debido a una tasa de crecimiento poblacional lenta, que se asocia
estrechamente al alcance de una madurez sexual tardia, baja tasa reproductiva,
baja fecundidad y cuidado parental de largo plazo (Ballance, 2017). Los
odontocetos y en particular las especies de la familia Delphinidae, también tienen
patrones sociales que transcienden el nivel intraespecifico, con agregaciones
mixtas documentadas en habitats oceanicos a nivel mundial (Herzing & Johnson,
1997; Stensland et al. 2003; Acevedo-Gutiérrez 2017).

Un enfoque experimental formal para probar la exclusion competitiva,
requeriria la remocion de uno de los competidores, lo que seria impractico y con
compromisos en el plano ético. Adicionalmente, la distribuciéon de los recursos,
tales como presas moviles en el ambito marino, es generalmente del tipo
agregado y particularmente efimero, con muy poca propension a la estabilidad-
uniformidad, lo cual previene efectivamente el establecimiento de la competencia
por el monopolio del recurso (contest competition por su denominacién
anglosajona), en contraposicion al ambito terrestre (Domenici et al. 2007,
Gowans et al. 2007).

Esta disertacién se avoca en analizar e identificar los mecanismos que
mitigan la exclusion competitiva del delfin nariz de botella costero (Tursiops
truncatus) y el delfin manchado pantropical (Stenella attenuata), de acuerdo a
las dimensiones del nicho efectivo donde se fomentan las interacciones
interespecificas (Pusineri et al. 2008): dimension temporal, dimension espacial y
dimensién tréfica en Golfo Dulce, un estuario tipo fiordo tropical en el Pacifico
Suroeste de Costa Rica. Las evidencias de competencia o coexistencia en el
ambiente natural, estarian dada por la expansion del nicho efectivo de uno de
los competidores, por ausencia del otro (liberacion competitiva) o por divergencia
de tales nichos asociados al desarrollo de mecanismos conductuales y

ecoldgicos que conllevan a estos delfinidos a coexistir.

Los aspectos sefalados anteriormente se analizan y discuten
considerando la conducta como un eje transversal, que permite inferir aspectos

claves de la dindmica ecoldgica y social de estos delfinidos y de la disponibilidad
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de presas a través de observaciones de captura y consumo.

El desarrollo de esta tesis se constituye de tres capitulos, en los dos
primeros capitulos, se profundiza en las caracteristicas ecologicas y sociales del
delfin nariz de botella costero y el delfin manchado pantropical en Golfo Dulce,
especificamente en aspectos hasta ahora no documentados en profundidad
como la abundancia y algunas caracteristicas demogréficas de cada especie en
el area de estudio. Esta informacion se complementa por la descripcion del
patron de agrupamiento, en funcién a observaciones de conducta in situ. En el
capitulo tres, se analiza el patron de distribucién, mediante modelos de idoneidad
de habitat con datos de solo presencia. Estos modelos ponen en contexto
aspectos estructurales del habitat marino costeros en Golfo Dulce, para
identificar el mecanismo que fomenta la coexistencia. Finalmente, los patrones y
elementos mas resaltantes aportados por cada capitulo se discuten
integralmente, en conjunto con informacién sobre la conducta alimentaria de
cada especie, para definir los procesos implicitos que establecen la coexistencia

de ambos delfinidos

1.1. El @mbito acuatico y su influencia en las relaciones simpatricas de los

Odontocetos

El ambito acuético posee caracteristicas muy especificas que influyen en
todo los aspectos ecoldgicos de los organismos que desarrollan sus nichos en el
agua. El caso de depredadores tope como los cetdceos odontocetos, las
interacciones con el medio abiotico acuatico y un medio predominantemente
tridimensional (Stern & Friedlaender 2017), influencian también las relaciones
con el componente bidtico del habitat, especificamente en la interaccion
depredador- presas (recurso base), lo que a su vez define la dindmica con otros

consumidores conespecificos y con otras especies simpatricas.

Es importante resaltar, que se considera al medio acuatico mucho mas
estable que el ambito terrestre, lo que podria ser cierto en el caso de los habitats
pelagicos profundos, pero no para habitats mas dindmicos como las costas y los
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ecosistemas fluviales (Domenici et al. 2007). Factores mecénicos como la
densidad, viscosidad y turbulencia en conjunto con la temperatura, y la
concentracion de oxigeno, tienen efecto directo en la locomocion y conducta,
tanto del depredador como de las presas. Sin embargo, el costo de lalocomocién
para cetaceos en un medio tridimensional acuatico es relativamente bajo, dado
sus adaptaciones hidrodindmicas (Fish & Hui, 1991; Fish, 1993, 2017).
Adicionalmente, la condicion de endotermia de los cetdceos odontocetos
confiere una ventaja relativa que permite superar temperaturas que afectan el
metabolismo y la movilidad de las presas. De acuerdo a Domenici et al. (2007)
las &reas de alimentacion de muchos mamiferos marinos estan parcialmente
determinadas por la fisiologia ectotérmica de las presas disponibles. Las
ventajas que confieren el medio acuéatico a cetaceos odontocetos como
depredadores eficiente se mantienen en equilibrio con la necesidad de respirar

aire en la superficie y los costos metabdlicos asociados a la termoregulacion.

A nivel de las interacciones con otros consumidores, incluyendo
conespecificos, el elemento determinante del @&mbito acuatico y en particular en
hébitats pelagicos, es la poca posibilidad de defender territorios (Connor, 2001:
Gowans et al. 2007), incluso en odontocetos de habitos costeros, aln con limites
fisicos definidos, la movilidad de la presa en conjunto a la necesidad de amplia

movilizacion de los cetaceos, limita la posibilidad de defender territorios.

Connor (2001) hace una distincion entre interacciones antagénicas por
traslape espacial de ambitos hogarefios y la territorialidad estricta. Tales
interacciones antagbnicas estarian mas relacionadas con encuentros de
conespecificos sin afiliacion a un grupo local determinado, por lo que se les
confiere un caracter mas social. Para un territorio ser defendible, los recursos
gue ofrece deben de ser estables y en cierto grado sésiles, lo cual no es el caso
de las presas tipicas de los odontocetos. Las caracteristicas efimeras y poco
constantes del recurso base en el ambito acuatico, dificulta la monopolizacién
de las presas por parte de los consumidores, lo que incide en el nivel y tipo
competencia que se podria establecer. Stern & Friedlaender (2017) proponen
gue la variabilidad en la disponibilidad de recursos deviene en una estrategia de

movilizacion considerable por parte de los mamiferos marinos y en particular
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cetaceos. Esto tiene una consecuencia importante en las posibilidades de
establecer escenarios de exclusiobn competitiva, ya que la alta movilidad diluye
la posibilidad de competencia.

1.2 Ladiversidad de cetaceos en Golfo Dulce y la heterogeneidad de habitat

Un aspecto relevante del area de estudio, para los objetivos de esta
disertacion, es la heterogeneidad de habitat en GD. Estudios anteriores han
definido el ambito marino costero de este estuario, como un habitat de
caracteristicas homogéneas (Cubero Pardo 1998, 2007ab). Sin embargo Oviedo

et al. (2015), demuestra que GD es en realidad un habitat heterogéneo.

La diversidad de cetaceos en funcion a la estructura del habitat en GD, se
analizé en detalle por Oviedo et al. (2015), sugiriendo un contraste importante,
con lo descrito anteriormente en GD, en funcion a la heterogeneidad de este
habitat. Esta evaluacion utilizé la estimacion de los indices de abundancia
relativa, asi como el de diversidad de Simpson, de acuerdo a lo planteado en
Flores-Ramirez et al. (1996) y Carlo et al. (1998). Lo anterior se complemento,
con la determinacion de las diferencias a nivel de estructura de comunidades,
entre pares de unidades de paisaje marino de GD, mediante un indice de
complementariedad entre la cuenca interna y el area del umbral, asi como entre
el area del umbral y la zona de transicion-oceénica, siguiendo a Arellano &
Halffter (2003).

En Oviedo et al. (2015) se obtuvieron 943 registros de avistamientos de
cetaceos (2005-2014) constituidos por 12 especies, entre las que se incluyeron
ocho de la familia Delphinidae. Entre estas especies hay un morfotipo a nivel de
sub-especie, que seria Unico para el PTO: S. longirostris centroamericana
(anteriormente conocido como delfin tornillo de Costa Rica). También se incluye
una especie de la familia Kogiidae (Kogia sima), un representante de la familia
Ziphidae (Ziphius cavirostris) y dos representantes de la familia Balaenopteridae:
la ballena jorobada (Megaptera novaeangliae) y el rorcual tropical (Balaenoptera

sp.).

En este analisis, el indice de diversidad de Simpson reflejé un gradiente

en el numero de especies de cetaceos, que aumenta, desde la cuenca interna



hasta la zona de transicibn oceanica, mientras que el indice de
complementariedad entre sub-areas sustentdé la diversificacion de las
comunidades de cetaceos, particularmente entre cetdceos en aguas internas del
GD y aquellos en el ambito abierto del Océano Pacifico, donde el cambio

estructural en habitat y en riqueza de especie es mas notable.

Dos especies dominaron el ambito interno de GD: el delfin nariz de botella
costero y el delfin manchado en la cuenca interna, mientras que en la zona del
umbral, la presencia del delfin nariz de botella consolida su relevancia con la

extension de sus habitats de alimentacion.

La presencia de ecotipos fue un aspecto importante de este estudio: el
delfin nariz de botella (costero) domina los avistamientos en aguas someras del
litoral interno en GD, mientras que, la forma oceanica de la misma especie tiene
el mayor nimero de avistamientos en aguas profundas de GD. También, Oviedo
et al. (2015) sugieren la posibilidad de un ecotipo para aguas internas en GD,
gue se diferenciaria en aspectos morfoldgico de S.a. graffmani que se encuentra

fuera del Golfo.

1.3 Planteamiento del Problema

A pesar de que varias especies de delfinidos viven en simpatria, el conocimiento
sobre las interacciones y mecanismos que regulan su coexistencia es
notablemente limitado. En poblaciones simpatricas de delfines, la reparticion de
recursos y la diferencia espacio-temporal de nichos se reflejaria en los patrones

de distribucion, fidelidad geografica y movilidad de esas poblaciones.

1.3.1 Objetivo General

El objetivo general de este estudio es definir como la diferenciacion espacio-
temporal de nichos y la estructura del habitat en Golfo Dulce se refleja en la
dinamica poblacional, especificamente en la fidelidad geografica y uso de habitat

de delfines simpéatricos en Golfo Dulce.

1.3.2 Los objetivos especificos
1.- Estimar algunos parametros poblacionales, como la supervivencia de los
delfines en simpatria nariz de botella (Tursiops truncatus) y delfines manchados

pantropicales (Stenella attenuata) en Golfo Dulce.



2.- Evaluar el tamafio de las poblaciones de delfines nariz de botella y delfines
manchados pantropicales.

3.- Determinar las diferencias en el uso del habitat de delfines nariz de botella y

delfines manchados pantropicales.

4.- Evaluar la relacién entre el uso del habitat y el patron de dispersion y
residencia de las poblaciones de delfines nariz de botella y delfines manchados

pantropicales.

2. ENFOQUE METODOLOGICO GENERAL

2.1 Area de Estudio: El Golfo Dulce es un estuario estratificado de origen
tectonico, con una cuenca profunda interna de 215 m y un umbral de 60 m en su
boca externa que restringe la circulaciébn oceanica (Svendsen et al. 2006,
Morales-Ramirez et al. 2015). Tiene una longitud de 50 km y 10-15 km de ancho,
con una superficie total de 750 kmz2. Situado en la region del Pacifico Sur de
Costa Rica, entre los 8°33'N y 83°14'0O (Svendsen et al. 2006). El clima es
tropical himedo con una estacién lluviosa de mayo a principios de noviembre, lo

gue genera una precipitacién promedio mensual de 100-700 mm.

El aporte principal de agua dulce proviene de los rios Coto Colorado,
Tigre, Esquinas y Rincén, con influencia directa en el patron de circulacion
resultante en un estuario notablemente estratificado (Spongberg & Davis 1998)
y en la conformacion de esteros y zonas de manglares en sus zonas de
influencia. Golfo Dulce por sus caracteristicas fisiograficas e hidrologicas se

puede dividir en tres sub-areas:

1) una cuenca interna profunda (Z max= 215 m), con una capa andxica a partir

de los 100 metros (Brenes & Ledn 1988) y circulacion superficial restringida.

2) una zona externa llana (Z max= 70 m) (Hebbeln et al. 1996), con un umbral a
20 km de la boca del Golfo.



3) una tercer &rea corresponde a la zona transicional-oceanica en la boca del
Golfo (Oviedo et al. 2009), que comunica a este con el océano Pacifico. En esta
porcidn oceanica externa se alcanzan profundidades cercanas a los 1000 m, a

una distancia de seis kilometros (Fig. 1).
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Figura 1. Area de estudio con detalle de la localizacion de los rios de

referencia y los recorridos de los muestreos en bote (2011-2015).

2.2 Recoleccion de Datos (Muestreos): Todos los muestreos en botes fueron
dirigidos al registro y monitoreo de cetaceos, mediante una embarcacién de 7m
de eslora, con un motor cuatro tiempos fuera de borda de 115HP, en las tres
sub-areas descritas anteriormente para Golfo Dulce. Con la intencion de abarcar
una sub-area, de manera relativamente homogénea y cubrir espacialmente la
mayor extension posible, la navegacion siguié un patron de zig-zag desde el
punto de origen (Bahia Rincon o Puerto Jiménez). Los muestreos presentados
en esta disertacion abarcaron dos temporadas: seca (Noviembre — Mayo) y lluvia
(Junio — Octubre). A nivel general la colecta de datos de avistamiento usados en

este estudio, se han realizado desde Marzo del 2005 hasta Agosto 2015.



Los muestreos diurnos se iniciaron en periodos matutinos (07:00-08:00) y
finalizaron a mitad de la tarde (14:00-16:00). La unidad de muestreo a nivel
general es el avistamiento de cetaceos. En los avistamientos de delfines, se
utiliza la definicion de grupo usada en Karczmarski et al. (2005). Cada registro
de avistamiento se asocia a observaciones de conducta de acuerdo a lo descrito
en Lusseau y Higham (2004), asi como en Oviedo (2008).

Se registraron peridodicamente las condiciones ambientales que afectan la
detectabilidad de los grupos de delfines. Cada 30 minutos se realizé una lectura
de posicionamiento por GPS (Garmin etrex H, cuatro metros de error
aproximado), junto con lecturas de algunas variables ambientales, como la
condicion del mar (escala Beaufort), temperatura superficial del mar (medido a
través de un termometro de campo), ciclo de mareas, usando la tabla de marea
del Modulo de Informacion Oceanografica del Centro de Investigacion en
Ciencias del Mar y Limnologia (CIMAR) de la Universidad de Costa Rica
(www.miocimar.ucr.ac.cr) asi como la presencia o ausencia de cetaceos. Lo
descrito anteriormente permitidé el registro sistematico del esfuerzo en campo
(Fig. 1) y la creacién de una matriz de presencia - ausencia de cetaceos

independiente a los datos de avistamientos.

Durante cada avistamiento, el bote se acerc6 a una distancia aproximada
de 100 m del objetivo y en seguida se anoté la hora del encuentro, especie,
tamafio y composicidén de grupo. La composicion del grupo se tipificé en: Adultos-
Juveniles-Crias. En cada avistamiento se registré la conducta (inicial y a los 10
min del encuentro), junto con la posicion espacial del bote, asumida como la
posicion relativa al grupo de cetaceos objetivo. Una vez completada la toma
inicial de datos estandar del avistamiento y dependiendo del monitoreo de
conducta para determinar alteraciones significativas, se inicié el protocolo de
seguimiento grupal que implicé:

a) registro de foto-identificacion por medio del método de captura -recaptura

b) muestreo etologico por medio del protocolo de seguimiento grupal y
observaciéon y registro de conductas por barridos descritos en Mann (1999,
2000).
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2.3 Muestreo Etoldgico: Se registraron dos tipos de datos de conducta:

1) Los datos de comportamiento inicial y a los 10 min del encuentro, se
colectaron con la finalidad de generar informacion sobre uso de habitat,
considerando que el registro de conducta al inicio del encuentro, es el dato
etolégico menos influenciado por la presencia del bote. Adicionalmente permitié
evaluar el efecto del bote en el grupo observado, cambios abruptos en conducta
entre el registro inicial y el de retraso (10 min) sefialaban posible perturbacién y

por ende cualquier otro registro perdia fidelidad.

2) Datos puntuales de conducta por barrido (Scan-Sampling por su
denominacion en Inglés), donde en ventanas de observacion de dos min se
registraron las conductas predominantes del grupo observado, bajo la premisa
de que se considera como dato, aquella conducta predominante con 50% del
grupo. Cada ventana de observacion de 2 min se separ6 de la ventana
consecutiva por un periodo de espera de 5 min, para minimizar la auto-
correlacién y fomentar la independencia estadistica de cada dato en cada
barrido. Las conductas registradas se encuentran basadas en el etograma
modificado de Scheneider (1999) y utilizados en Neumann (2001), Garcia &
Dawson (2003), Oviedo (2008) y Stocking et al. 2009, donde los distintos tipos
de comportamiento son clasificados dentro de cinco categorias: alimentacion,
movilizacion, socializacion descanso y merodeo (Cuadro 1). Se favorecié el
registro de estados de comportamiento por encima de los eventos para obtener

proporciones y generar un presupuesto de actividad

A partir del afio 2013 la colecta de datos en las observaciones de la
conducta alimentaria se disgreg6 en dos etapas, de acuerdo a lo sugerido en
Neumann & Orams (2003), la persecucion activa de presas y la apnea de
captura- consumo de presas, donde cada una de estas etapas puede ocurrir de

tres maneras especificas:

a) cooperativa, cuando una porcion importante de la poblacion participa de

manera sincronizada (coordinada) en el proceso de captura y consumo de
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presas; el grupo evidencia una cohesion importante.

b) en grupo, cuando la captura y consumo de presas se hace ante una

agregacion numerosa de delfines; sin evidencias de coordinacion entre el grupo.

c) individual, la captura y consumo se hace por individuos separados entre si por

mas de 100 m; sin evidencias de sincronizacioén en los movimientos.

Cada observacion tipificada en la conducta alimentaria fue geo-referenciada y
asociada a un dato de profundidad como proxy de la disponibilidad de presas
(Bouchet et al. 2015), utilizando una capa batimétrica (The GEBCO_2014 Grid,
version 20150318, www.gebco.net) en ArcGIS 10.1, para luego hacer pruebas

de hipétesis (no paramétrica Kruskal Wallis; Zar 2010).

2.4 Registro de fotoidentificacién: En presencia de un grupo de delfines se
obtuvieron fotos de las aletas dorsales de los individuos adultos y sub-adultos
dentro del grupo, tan perpendiculares al eje corporal y de tantos individuos como
fuera posible. Esto con el fin de conseguir el 100% de cobertura grupal,
independientemente del grado de marcas naturales que cada individuo poseia
(cortes, piquetes y cicatrices en el borde anterior y posterior de la aleta dorsal).
Las fotos fueron tomadas con una camara digital SLR (Canon 7D), combinada

con un lente “zoom” telescépico de 400 mm.
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Cuadro 1. Estados de comportamiento utilizados en la identificacion de las
actividades realizadas por los delfines nariz de botella (T. truncatus) y delfines
manchados pantropicales (S. attenuata) en Golfo Dulce (modificado de
Sheneider 1999).

Estados de Comportamiento

Alimentacion Persecucion activa o pasiva de la presa o consumo de la misma. Se
puede observar que ocurra de manera individual, en grupos o
cooperativa.

Socializacion Interaccién entre los individuos de un grupo que involucra abundante
contacto fisico, demostraciones de asociacion pasiva o activa a
través de comportamientos profusos de superficie (agresion y
actividad sexual).

Movilizacién Movilizacién de un individuo o grupo en una direcciéon determinada.

Merodeo Individuos se encuentran a poca distancia uno de otro, no presentan
actividad coordinada de superficie en un periodo determinado de
tiempo.

Descanso Individuos que se encuentra en una posicién estatica en un
determinado lugar, se observa poca actividad de superficie o
movilizandose a una velocidad menor de la velocidad minima del

bote.

Las fotografias tomadas durante los muestreos, fueron descargadas y
organizadas en carpetas con la fecha del muestreo para construir el historial de
captura y resguardar detalles como la presencia de delfines con lesiones
dérmicas (Enfermedad Similar a Lacaziosis, LLD por su denominacion en inglés:
Lacasiozis Like Disease). Una vez organizadas en carpetas por temporadas,
estas fueron introducidas dentro del programa ©Discovery para su analisis y

clasificacion, mediante una escala de calidad del 1 al 100%.

El procesamiento de fotografias se disefié para minimizar cualquier sesgo
inherente al muestreo, reforzando uno de los supuestos mas importantes para
marcaje captura-recaptura que es la probabilidad de captura homogénea de
todos los individuos en el grupo. En base a lo anterior, el criterio de calidad se

valor6 antes que el nivel de distincién de las aletas (el grado y la cantidad de
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marcas presentes en la aleta dorsal, en forma de cicatrices y muescas), sin
importar que tan conspicuas fueran las marcas en una aleta. El ingreso al
catalogo/matriz presencia/ausencia lo permitia un nivel de calidad fotogréafica
preestablecido de >70%. Las categorias utilizadas para la clasificacion de las
imagenes digitales se describen en el cuadro 2, siendo estas dependientes de

los siguientes criterios: nitidez, angulo de la aleta dorsal, y enmascaramiento.

Las carpetas pertenecientes a la categoria mayor a 70% fueron
reclasificadas, en individuos marcados y no marcados. La mejor imagen de cada
uno de los individuos presentes dentro de cada una de las fechas de muestreo
se eligi6 como fotografia de identificacion tipo, posteriormente incorporada al
catadlogo, como un individuo nuevo (captura) o un individuo ya catalogado
(recaptura). Durante este proceso se asigno un codigo, fecha, zona de la aleta
dorsal donde se presentaban las marcas, calidad de la imagen (%), posicion
geografica del avistamiento, edad, presencia de cria, nombre, y nivel de

distincién de las marcas 0-5 (Cuadro3).

Cuadro 2. Categorias utilizadas para la clasificacion de las imagenes digitales.

Categoria Descripcién
Descarte Fotografias conteniendo agua sin delfines en la foto.
Menor de 60 % Fotografias sin nitidez, fuera de foco o a larga distancia.
Entre 60-69 % Fotografias que permite determinar las marcas de los individuos

Entre 70-79 %

Mayor a 80 %

Vecino més cercano

Varias

pero su calidad no es la adecuada (fotografias de poca nitidez)
Fotografias que cumplen con todos los criterios establecidos,
por lo general parcialmente con deficiencia en &ngulo o
enmascaramiento.

Fotografias que cumplen con todos los criterios de calidad
establecidos para ingresar al catalogo.

Fotografias con evidencias de afiliacién (ejemplo: madres y
crias)

Fotografias de despliegue energético (saltos, persecucion y

captura de presas) o de identificacion de presas.
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Cuadro 3. Grado de distincién en las marcas de las aletas dorsales utilizado en

el proceso de foto-identificacion.

Distincién Descripcién

0 Aleta dorsal sin muescas, cortes o cicatrices

Aleta dorsal con una o dos muescas pequefas

Aleta dorsal con dos 0 mas muescas de buen tamafio
Aleta dorsal con muescas grandes

Aleta dorsal con varias muescas grandes y cicatrices

ga A W N -

Aleta dorsal deformada o amputada

Modelo de captura - recaptura: Uno de los aspectos claves a considerarse en
los andlisis MCR utilizando modelos cerrados, es el cierre demografico de la
poblacién a la emigracion e inmigracion permanente. Un modelo demografico
cerrado probablemente produce estimados mas Utiles utilizando pocos datos
bajo un tiempo corto entre captura y recapturas posteriores, en contraste a un
modelo de poblacion abierto. El cierre demografico considera el efecto de la
conducta individual en la captura (heterogeneidad) y del efecto del tiempo entre
ocasiones de captura. Es importante considerar que la heterogeneidad es
diferente a la reaccién adversa a la captura, la identificacion fotografica es en
este caso, no invasiva, por lo que no requiere manipular la muestra y permite
descartar este efecto. Los modelos poblacionales abiertos ofrecen la ventaja de
poder considerar cambios en la poblacibn por movimientos, mortalidad y
reclutamiento, pero son mas sensibles a la heterogeneidad (Pollock et al. 1990,
Pine et al. 2003).

El tamafio poblacional y los parametros demograficos del delfin nariz de
botella en GD, se estimaron por medio del disefio robusto (Pollock et al. 1990)
con niveles primarios y secundarios de muestreo (Cuadro 4 para delfines nariz
de botella, Cuadro 5 para delfines manchados pantropical). El disefio robusto
integra una serie de modelos cerrados de corto tiempo en el nivel de muestreo
secundario, donde se considera el efecto del tiempo de muestreo y la
heterogeneidad en la probabilidad de captura. La variable tiempo se considero

como un indicador de la variabilidad ambiental a la que podria estar sometida la
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poblacién en estudio. Las diferencias entre las ocasiones secundarias de
muestreo entre las especies evaluadas se deben a las diferencias basicas en
ecologia y conducta; para el delfin nariz de botella y dado su tamafio de grupo
relativamente pequefios, los ciclos de no mas de tres dias son suficientes para
garantizar el muestreo de toda el area de estudio y la posibilidad de que todos
los individuos en la poblacion tengan las misma posibilidad de ser capturados
durante el ciclo, en el caso del delfin manchado, el cual se agrupa en
agregaciones de mas de 60 individuos, el espacio temporal de un mes como
ocasion secundaria de muestreo, incrementa la posibilidad de que los ciclos
ejecutados durante ese mes, efectivamente cubran completamente el area de
estudio y facilite una probabilidad de captura homogénea para la poblacion
(Santostasi et al. 2016).

Los modelos de cierre demografico se conectan entre si, por un modelo
de poblacién abierta en el nivel primario de muestreo, permitiendo inferir
dinamicas asociadas a las metapoblaciones (Kendall & Bjorkland 2001). Todos
los modelos se analizaron por medio de la interface del software Mark en el
ambiente “R”; R-Mark (Laake et al. 2013). Los parametros de los modelos fueron

los siguientes:

(Sj) supervivencia aparente a la primera temporada j para j>1

(y") probabilidad de emigrar antes de la temporada j, estando presente en j-1,
para j>1

(y") probabilidad de emigrar antes de la temporada j, estando ausente en j-1,
para j>2

(pij) probabilidad de primera captura en la muestra i de la temporada j parai = 1
(cij) probabilidad de recaptura en la muestra i de la temporada j parai> 1

(Nj) Tamafio de la poblacion de individuos marcados

En el caso de este estudio se establecié a pi= Ci, ya que se asumid que
la fotoidentificacion al no ser invasiva, no influy6é en la probabilidad de que un

delfin identificado previamente sea recapturado (Parra et al. 2006).

Se evaluaron tres clases de modelos de emigracién temporal para estimar la

supervivencia: 1) Emigracion Markoviana (y'y"), donde la probabilidad de que
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un delfin esté presente en GD, estaria condicionada a la presencia o ausencia
en la ocasion de muestreo previa (Kendall et al. 1997; Kendall & Nichols 2002).
2) Emigracion Azarosa (y'= y"), donde la probabilidad de que un delfin esté
presente en GD, es independiente a la presencia 0 ausencia en la ocasion de
muestreo previa, y finalmente 3) No emigracion (y'= y"=0), donde no hay ningun

movimiento fuera de GD.

Previo a la construccion y evaluacion de modelos por Disefio Robusto, se
corroboré el ajuste de la matriz de historial de capturas, utilizando una prueba de
bondad de ajuste en el programa Release GOF, la falta de ajuste a la
temporalidad, conllevo a estimar un factor de inflacion a la varianza (€) para

nivelar la dispersion de los datos.

Cuadro 4. Estructura del muestreo para el disefio robusto del delfin nariz de
botella: El nivel primario se constituy6 de las temporadas Seca y Lluvia. El nivel

secundario los meses de cada temporada

Ocasiones Lluvia Seca Lluvia Seca Lluvia Seca Lluvia Seca
Primarias 2011 2011-2012 2012 2012-2013 2013 2012-2014 2014 2014-2015
Ocasiones Jun (6) Dic (3) Jun (6)  Nov (3) Jun (5) Dic (2) Jul (5) Nov (1)
Secundarias Jul (7) Ene (4) Jul (6) Ene (5) Jul (6) Ene (4) Ago (3) Dic (2)
Mes Ago(6) Feb (3) Ago (6) Feb (6) Ago (7) Feb (4) Oct (2) Ene (3)
(No. Ciclos) Abr (3) Mar (4) Sep (6) Mar (3) Feb (3)
Oct (5) Mar (2)

Cuadro 5. Estructura del muestreo para el disefio robusto para el delfin
manchado pantropical: El nivel primario se constituy6 de las temporadas Secay

Lluvia. El nivel secundario los meses de cada temporada

Ocasiones Primarias Lluvia Seca Lluvia Seca Lluvia Seca
2011 2011-2012 2012 2012-2013 2013 2012-2014
Ocasiones Secundarias Junio Diciembre  Junio Noviembre Junio Diciembre
Julio Enero Julio Enero Julio Enero
Agosto Febrero Agosto Febrero Agosto Febrero
Abril Marzo Septiembre Marzo
Octubre

Se construyeron 30 modelos que fueron seleccionados por medio del
criterio de seleccidén de Akaike (AICc), considerando la dispersion implicita por el
factor de inflacion a la varianza (€) se utilizé el QAICc, bajo el criterio de que los

modelos donde la diferencia expresada por el Delta-QAICc mayor a 10, carecen
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de soporte (Burham & Anderson 2004) y que aquellos menores a dos no deben

ser descartados.

Para obtener el tamafio total de la poblacién, cada estimacion de
individuos marcados (N) se relacion6 a la proporcion de individuos marcados en

la muestra (9), segun lo detalla Wilson et al. (1999):

Ntotal = N/b
La varianza se estim6 por medio de:

Var (Ntotal) = Nztotal [Var(ﬁ) /N2+ 1'@)/ néz ]

Donde n es el numero total de aletas dorsales individuales para lo cual se estimo
0 El coeficiente de variacion para la poblacion total CV (Nwtal) Se podria definir

como la suma de los coeficientes de variacion de Ny 0 :

CV (Nwa) =V (CV(N))? + (CV(0))?

El intervalo de confianza estandar, podria de manera poco realista establecer el
limite inferior en cero, Burnham et al. (1987) sugieren utilizar un intervalo de
confianza log-normalizado, de manera tal, que el limite inferior estaria dado por
la relacion N.= N/r, y el limite superior por medio de Nu= Nr.

Para un intervalo de confianza del 95% r estaria dado por:

r = exp{1.96 V In(1+(CV(Nwow))? + (CV(8))?)

Donde (1+(CV(Nww))? €s una aproximacion de var(InNiar).

Patron de residencia y fidelidad de habitat del delfin nariz de botella: Un
enfoque similar al usado por Zanardo et al. (2016) fue utilizado para evaluar
fidelidad de habitat. Para esta evaluacion fidelidad de habitat se define como la
tendencia de delfines nariz de botella de permanecer, o regresar y re-utilizar el
GD.

Para ilustrar dicha tendencia se usaron tres medidas en base al niUmero
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de recapturas de los individuos identificados: 1) una tasa de recapturas por
temporadas, que implica la proporcion derivada del numero de temporadas
evaluadas donde un delfin ha sido recapturado, 2) tasa de recaptura mensual,
proporcion determinada por el nimero de meses que un delfin ha sido
recapturado en fusion a todos los meses evaluados (Parra et al. 2006b,
Vermeulen et al. 2016) y finalmente 3) un indice de fidelidad de habitat, estimado
como la proporcion entre el nimero de recapturas entre el total de los dias
muestreados (Daly et al. 2014), donde el total de dias muestreados se
constituyen por el numero de dias evaluados entre la primera captura y la ultima

recaptura de cada individuo.

Lo anterior permiti6 estandarizar el historial de captura, para asi
establecer un rango desde “0”, que implica un delfin recapturado solo una vez,
hasta “1”7, que determina un delfin recapturado todos los dias de muestreo), cada
medida fue analizada en detalles para corroborar diferencias estadisticamente
significativas por medio de una prueba no paramétrica (Kruskal Wallis) a un nivel

de significancia de p< 0.05.

Las tres medidas anteriores fueron posteriormente evaluadas en un
analisis de agrupamiento de dos tipos: a) exploratorio mediante un analisis de
agrupamiento jerarquico y un analisis de agrupamiento de promedios K, que
establecio tres categorias de residencia: residentes todo el afio, residentes por

temporadas y delfines transitorios.

2.5. Patrén del agrupamiento de delfines en GD: Con la finalidad de analizar
el patron de agrupamiento del delfin nariz de botella y el delfin manchado
pantropical se analizaron los registros de avistamientos de ambas especies
desde Marzo 2005 hasta Marzo 2015. Cada grupo registrado cuenta con datos
en detalle, sobre el mejor estimado en nimero de adultos, numero de juveniles,
numero de crias y el tamafio total del grupo observado. Adicionalmente, cada
avistamiento analizado en Golfo Dulce posee datos de conducta al primer
encuentro y coordenadas geograficas de localizacion aproximada, por lo que
utilizando una capa de batimetria (The GEBCO_2014 Grid, version 20150318,
www.gebco.net) en ArcGIS 10.1 se obtuvo el valor de profundidad maxima
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puntual de cada avistamiento para luego establecer comparaciones y hacer

pruebas de hipétesis (no paramétrica Kruskal Wallis; Zar 2010).

En base a los datos anteriores, se siguié un enfoque similar a Weir et al.
2008 al evaluar el patron de agrupamiento del delfin oscuro (L. obscurus) en
Nueva Zelanda, en funcién a la batimetria de las areas frecuentadas por grupos
maternos. Las categorias de grupos se modificaron en base a la composicién de
grupos maternos (aproximadamente > 1/3 del grupo total). El cuadro 6 describe
las categorias de agrupamiento para el delfin nariz de botella, mientras que en
el cuadro 7, se explican las categorias de agrupamiento del delfin manchado
pantropical. Las definiciones de las categorias adultos, juveniles y crias, para el
delfin nariz de botella se basan en Mann et al. (2000), mientras que para el delfin
manchado pantropical se basan en lo descrito por Perrin (1975, 2001) asi como
en Perrin et al. (1987).

Cuadro 6. Patrén de agrupamiento del delfin nariz de botella en GD

Tipo de Grupo Descripcién de los atributos

Materno Un grupo donde al menos un tercio de los individuos totales son
crias
Reproductivo Total ausencia de crias y socializacion como conducta

predominante en el grupo

Mixtos Grandes Grupo que incluye a todas las categorias (Adultos, Juveniles y

Crias), el numero de individuos es > 20

Cuadro 7. Patrén de agrupamiento del delfin manchado pantropical en GD

Tipo de Grupo Descripcién de los atributos

Materno Un grupo donde la cantidad de crias es = al 10% del total de

delfines en el grupo

No crias Total ausencia de crias en el grupo

Mixtos Grandes Grupo que incluye a todas las categorias (Adultos, Juveniles y

Crias), el numero de individuos es > 70
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Capitulo 1.

La demografia, fidelidad de habitat, conducta y patrén de
agrupamiento del delfin nariz de botella costero (Tursiops truncatus)

en Golfo Dulce, Costa Rica.

Resumen. El delfin nariz de botella costero en Golfo Dulce tiene una poblacion
pequefia de < 120 delfines, con individuos residentes que presentan una
fidelidad de habitat alta. Las hembras en lactancia residentes tienen un rango
hogar pequefio y localizado, en comparacion a la mayoria de los machos. Este
patron de residencia en hembras con crias se asocia a la disponibilidad de
recursos y la relativa seguridad de las aguas someras del Golfo. Lo anterior
resulta en una supervivencia aparente relativamente alta (0.90). Los tamafios
poblacionales durante la temporada de lluvia y la temporada seca no muestran
efectos por estacionalidad, lo que es consecuente en otros aspectos biol6gicos
clave. Hay una porcion (245%) no residente de la poblacion, que se caracteriza
por transitoriedad fluida sin patron estacional. Estos delfines transitorios
conectarian a la poblacién del GD, con una poblacion del ecotipo costero a 300
km al norte en el Golfo de Nicoya, asi como con la poblacién aledafia en el Golfo

de Chiriqui (Panama).
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3.1 INTRODUCCION

El delfin nariz de botella costero es uno de los depredadores marinos mas
adaptables y conspicuos en areas costeras y estuarinas a nivel mundial. Estos
delfines habitan estuarios, bahias y ensenadas, que estan generalmente
expuestas a la transformacion del habitat de las zonas litorales, inducida por la
presencia humana en las costas (Finn, 2005; Marley et al., 2016,2017), lo que
hace a este ecotipo sensible a efectos por causas antropogénicas (Bedjer et al.,
2006; Guerra et al., 2014, Paiva et al., 2015; Pirotta et al., 2015; Herra-Miranda
et al., 2016).

Dos ecotipos son reconocidos para el PTO; la forma oceanica
ampliamente distribuida y documentada a lo largo del margen continental y
ecotipo costero, presente al menos para zonas costeras en Centro América.
Registros de delfinidos a lo largo de la ecoregion Nicoya, colectados desde 1986
al 2006 por el instituto SWFSC-NOAA, establecen a T. truncatus como la especie
dominante por encuentros (n=144, 16% de todos los registros, Obis Sea Map).
Dentro de la ZEE de Costa Rica y a lo largo del litoral Pacifico el delfin nariz de
botella es avistado frecuentemente (May-Collado et al. 2005; Martinez -
Fernandez et al. 2011, 2014). Sin embargo, distinciones claves a nivel de
ecotipos con base a diferencias en distribucion y morfologias (Diaz-Gamboa et
al. 2017), no son consideradas, incluso en registros generados por la intensa
labor de investigacion de SWFSC-NOAA para la ecoregién Nicoya (Obis-Sea
Map).

La poblacién de delfines nariz de botella en GD ha sido el foco de varias
evaluaciones ecoldgicas en su distribucion espacial (Acevedo & Burkhart, 1998;
Cubero Pardo, 1998,2007a,b; Oviedo 2007; Oviedo et al. 2009, 2015; Bessesen
et al. 2015; Pacheco-Polanco, 2015; Herra Miranda et al. 2016), patrones de
asociacion (Moreno & Acevedo-Gutierrez, 2016), la incidencia de enfermedades
como la Enfermedad Similar a Lacaziosis (Bessesen et al. 2014) e incluso
conductas particulares, como el compartir presas capturadas entre

conespecificos (Federowicz et al. 2003).
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Dada las condiciones generales de GD; este mar interno resulta en una
excelente localidad modelo para estudiar el uso de habitat de un depredador
marino en condiciones de semi-aislamiento. Asi mismo el delfin nariz de botella
es un sistema modelo para evaluar la presencia y el uso de recursos de un

generalista potencial en coexistencia con otro delfinido residente.

En este estudio se estimé6 la abundancia y algunos pardmetros
demograficos y el patron de agrupamiento del delfin nariz de botella, mediante
técnicas de captura - recaptura a través de fotoidentificacion y en el marco de

una evaluacion general de la conducta de la especie.

3.2 RESULTADOS

3.2.1 Abundanciay parametros demograficos del delfin nariz de botella en
GD

Para la determinacion del tamafio poblacional y los parametros
demograficos del delfin nariz de botella costero se realizaron 222 salidas para la
captura fotografica en GD, desde la temporada de lluvia del 2011 a la temporada
seca del 2015, que equivalen a 1262 horas de muestreo a lo largo de 29 meses
(Cuadro 8).

Se colectaron, clasificaron y analizaron 9362 fotografias, que permitieron
la identificacion de 99 individuos, de los cuales el 26% fueron registrados solo
una vez, 24% se identificaron como hembras, 17% como machos y 58% no pudo
ser identificado a nivel de género. La curva acumulativa de ingresos al catalogo
por ocasion de muestreo (curva de descubrimiento, Fig. 2) muestra una
tendencia asintética para la segunda temporada seca por debajo de los 100
individuos, con identificaciones catalogadas con aletas muy distintivas (D=3)
como caracteristica resaltante, de hecho, el porcentaje de individuos marcados
es alto (6= 0,9).
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Cuadro 8. Detalles del esfuerzo de investigacion y de las fotografias para la

identificacion incorporadas al catalogo, de acuerdo al nivel de distintividad: D=1,

D=2, D> 3.
Temporada No. Ciclos No Surveys No. Horas  No. IDs catalogadas (Nuevos)
D=1 D=2 D>3
Lluvia 2011 19 28 (286) 143 20 11 22
Seca 2011 2012 13 18 (188) 94 26 0 25
Lluvia 2012 18 44 (526) 263 34 18 26
Seca 2012_2013 18 29 (310) 155 40 0 28
Lluvia 2013 29 56 (582) 291 0 0 30
Seca 2013_2014 13 26 (313) 156 0 0 0
Lluvia 2014 10 16(156) 78 0 0 0
Seca 11 16(164) 82 44 23 0
2014 2015
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Figura 2. Curva de descubrimientos para el delfin nariz de botella costero en

Golfo Dulce: La curva azul representa todos los individuos catalogados incluso

aguellos observados solo una vez.

La prueba de bondad de ajuste para el delfin nariz de botella, resulté en
una dispersiéon notable (X? = 86.50; p < 0.05, df = 29) sobre todo por efectos
significativos de la prueba 2 (TEST 2), la cual indica heterogeneidad individual,
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afectado la probabilidad de captura. Debido a la dispersion se estimo el factor de
inflacion a la varianza (€= 86.50/29 = 2.98).

Se generaron 30 modelos a partir del historial de captura. Los modelos
que se destacaron con mejor ajuste, fueron los de supervivencia aparente
constante, durante las temporadas por grupo sexo y la probabilidad de captura
constante, entre estos el de el de emigracién azarosa se destacé (AQAICc =
0.00), ningun otro modelo fue considerado dentro de un buen ajuste (AQAICc <

2). El cuadro 9; detalla 15 de los 30 modelos generados bajo el disefio robusto.

En funcion de los ajustes presentados en la seleccion de modelos, se
consideraron los estimados de parametros demograficos para el modelo
seleccionado bajo emigracion azarosa (Cuadro 10). La supervivencia fue de un
90% para todos los grupos catalogados. La probabilidad de emigracion fue de
un 50%, mientras que la probabilidad de ser capturado o recapturados se
mantuvo por debajo del 5%. Los estimados de tamafio poblacional para cada
temporada mostraron diferencias en el aumento del coeficiente de variacion con
valores de 16%-29% (Cuadro 11). El tamafio poblacional de la especie sin cierre
demogréfico varia entre 73 a 100 delfines a lo largo de ocho temporadas (nivel
primario del modelo robusto), sin embargo, estas diferencias no se sustentan
significativamente al comparar los tamafios poblacionales por temporadas
(Kruskal Wallis: X? = 0.33; p > 0.05, df = 1). Las diferencias en la abundancia
entre hembras, machos y los individuos de género desconocido, son importantes

pero sin significancia estadistica (Kruskal Wallis: X? = 5.85; p = 0.053, df = 3).

3.2.2 Fidelidad de habitat y residencia: El patron de fidelidad de habitat
permitié establecer tres tipos de grupos en funcion a las recapturas en GD
(Cuadro 12):

Residentes todo el afio: Delfines nariz de botella de muy alta fidelidad de habitat,
representan aproximadamente cerca del 15% de los delfines identificados en
GD. Se constituyen de hembras en lactancia y de machos en una proporcion 1:1.

Residentes por temporadas: Delfines de alta fidelidad de habitat que representan
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un poco mas del 30% de los individuos identificados en GD, estos pueden estar
ausentes en una 0 mas temporadas sin patron estacional asociado, se
componen de un grupo importante de hembras, incluyendo hembras en lactancia

y comparativamente; un grupo reducido de machos.

Delfines transitorios: Delfines nariz de botella de muy baja tasa de recaptura,
representan mas del 50%, de los delfines identificados y catalogados en GD, en
su mayoria no han sido asignado a un grupo de genero especifico, sin embargo

hay hembras en lactancia y machos en nimeros muy reducidos.

Las diferencias entre estas categorias de fidelidad de habitat fueron
significativas, tanto para la valoracion estacional (Kruskal Wallis: X2 = 76.09; p <
0.05, df = 2) y mensual (Kruskal Wallis: X? = 51.76; p < 0.05, df = 2), asi como
para el estimado en base al indice de residencia (Kruskal Wallis: X? = 76.11; p <

0.05, df = 2).
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Figura 3. Patron de agrupamiento del delfin nariz de botella en 1) grupos mixtos
grandes, 2) grupos reproductivos de solo adultos y 3) grupos maternos. La escala

de colores ilustra las conductas registradas al primer momento del avistamiento
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Cuadro 9. Familia de modelos generados a partir del historial de captura del delfin nariz de botella costero en Golfo Dulce bajo el
Disefio Robusto. Se resaltan en gris los modelos seleccionados de mejor ajuste. S= supervivencia aparente, P=probabilidad de
captura, Het=heterogeneidad, Temp= Temporadas como nivel primario de muestreo y analisis, Mes= meses dentro de cada

temporada, como nivel secundario de muestreo y analisis. El punto (.) indica factor constante.

Modelo No. Par. QAICc Delta QAICc QAICc Ponderado
S (.)P(.) Emigracion Azarosa 11 22.59 0.00 1
S(.)P(Temp) Emigracién Azarosa 39 85.51 62.92 0.000
S(Temp)P(Temp) Emigracion Azarosa 45 100.12 77.52 0.000
S(.)P(Temp Ciclos) Emigracion Azarosa 150 449.01 426.41 0.000
S(Temp)P(Temp Ciclos) Emigracion Azarosa 156 476.37 453.77 0.000
S(.)P(.) Emigracion Markoviana 12 908.59 889.99 0.000
S(.)P(.) Sin Emigracién 10 910.83 888.23 0.000
S(.)P(Het) Emigracién Markoviana 14 912.84 890.24 0.000
S(.)P(Het) Emigracién Azarosa 13 913.62 891.02 0.000
S(.)P(Het) Sin Emigracion 12 915.04 892.44 0.000
S(.)P(Ciclos) Emigracion Markoviana 19 918.32 895.72 0.000
S(.)P(Ciclos) Emigracion Azarosa 18 918.90 896.30 0.000
S(Temp)P(.) Emigracion Markoviana 18 918.91 896.32 0.000
S(.)P(Ciclos) Sin Emigracion 17 919.19 896.59 0.000
S(.)P(Ciclos) Sin Emigracion 16 919.84 897.24 0.000
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Cuadro 10. Parametros demograficos del delfin nariz de botella costero en GD,
bajo el modelo de disefio robusto de emigracion azarosa. LI= temporada de
lluvia, Se= temporada seca, S= supervivencia aparente, p-hat probabilidad de
captura, y'=g" probabilidad de emigracion. @=hembras, J&=machos, D=

desconocida

Tursiops truncatus en Golfo Dulce
Temporadas Q(24) 3(17) D(58) p-hat p'=y"
LI1-S1
S1-LI2 S=0.90 (0.85-0.92) 0.047 0.50
LI2-S2
S2-L13
LL3-S3

3.2.3 Patrén de agrupamiento del delfin nariz de botella en GD

De 431 avistamientos analizados del delfin nariz de botella, el 38% de
los grupos observados (n=164) tenian crias dentro de la composicion grupal.
De estos, 44 avistamientos (24% de los grupos con crias y un 10,2 % de los
avistamientos totales) se clasificaron como grupos maternos. De los grupos
compuestos por adultos sub-adultos y juveniles (62%=267 avistamientos) solo
16 avistamientos se clasificaron como grupos reproductivos (6 % de los grupos
sin crias y 3.7% de los avistamientos totales). Solo 26 avistamientos se
categorizan como grupos notablemente grandes de composicién mixta. Los
grupos grandes se observaron en conductas de alimentacion, al igual que la
mayoria de los grupos maternos (Fig. 3). Adicionalmente, no hay estacionalidad
en la presencia y tamario de estos grupos (Krukal Wallis: X?=1.1, p>0.05, df=1),
pero si hay diferencias significativas entre la localizacion de los grupos maternos
y los reproductivos (Krukal Wallis: X?=4.30, p<0.05, df= 1) y el tamafio de estos

Krukal Wallis: X?=20.80, p<0.05, df=1), siendo los grupos maternos mas grandes.

28



Cuadro 11. Tamafio poblacional del delfin nariz de botella en GD, bajo el modelo

de disefio robusto de emigracién azarosa. 8= proporcién de individuos marcados

por temporadas, N-Marcados= tamafo poblacional de individuos marcados, N-

Total= Tamafio poblacional total de la poblacién evaluada, I.C = Intervalo de

Confianza, C.V Coeficiente de Variacion, @

delfines

identificados como

hembras, &= delfines identificados como machos; Desc.= delfines catalogados

sin identificacion de género.

Temporada Grupo 0 N-Hat N-Total I.C (OAY)
Lluvia 2011 Q 23.87 29.46 24.53-35.40 0.19
d 0.90 16.87 20.82 16.74-25.91 0.22
Desc. 25.87 31.93 26.78-38.09 0.18
Total 82.23 68.05-89.96 0.19
Seca Q 26.51 32.72 24.48-38.98 0.18
2011-2012 d 0.90 22.51 27.79 22.98-33.60 0.19
Desc. 23.51 29.02 24.11-34.95 0.19
Total 89.54 74.57-110.67 | 0.18
Lluvia 2012 Q 20.72 25.58 21.00-31.15 0.20
d 0.90 18.72 23.11 18.78-28.44 0.21
Desc. 26.72 32.98 27.73-39.24 0.17
Total 81.68 67.52-94.54 0.19
Seca Q 24.93 30.77 25.72-36.83 0.18
2012-2013 d 0.90 15.93 19.66 15.70-24.63 0.23
Desc. 27.93 34.48 29.10-40.86 0.17
Total 84.93 70.52-100.71 | 0.19
Lluvia 2013 Q 17.64 23.90 19.51-29.29 0.21
d 0.90 18.64 25.25 20.73-30.78 0.20
Desc. 27.64 37.45 31.83-44.07 0.16
Total 86.61 72.06-100.93 0.19
Seca Q 15.82 20.67 16.60-25.76 0.22
2013-2014 d 0.90 17.82 23.29 18.94-28.64 0.21
Desc. 9.82 12.39 9.32-16.50 0.29
Total 77.40 63.63-94.18 0.24
Lluvia 2014 Q 20.80 26.26 21.63-31.89 0.20
d 0.90 15.80 20.65 16.59-25.72 0.22
Desc. 20.80 26.26 21.63-31.89 0.20
Total 73.18 59.84-89.50 0.20
Seca Q 27.47 34.68 29.24-41.14 0.17
2013-2014 d 0.90 24.47 31.98 26.76-38.23 0.18
Desc. 26.47 33.42 28.08-39.78 0.18
Total 100.09 84.08-119.15 0.18

29




Cuadro 12. Categorias de fidelidad de habitats y patréon de residencia derivadas
del andlisis de agrupamiento por promedios K (APK), de acuerdo a tres medidas
de niveles de recapturas del delfin nariz de botella en GD, Tasa por Temporadas,
Tasa Mensual e indice de Residencia). 9= hembras, incluye hembras en
lactancia, d=machos, D= sin género asignado. Residente 1= residente todo el

afo, Residente 2=residente por temporadas

Tasa por Tasa indice

Temporadas  Mensual Residencia

AP.K AP.K AP.K
Delfines 11% (N=10) 5% (N=5) 13% (N=12)
Residente 1  9=5 Q=2 Q=6

d=5 d=3 3=6

D=0 D=0 D=0
Delfines 35% (N=32) 19% (N=17)  42% (N=38)
Residente 2 =10 =10 Q=12

3=7 3=6 3=7

D=15 D=1 D=19
Delfines 54% (N=49)  76% (N=69)  45% (N=41)
Transitorios  9=9 =13 Q=7

d=4 3=7 3=3

U=36 U=49 U=31

3.2.4 Laconducta del delfin nariz de botella en GD

En esta seccién se presentan los resultados de los datos de conducta en
forma de presupuesto de actividad (Lusseau & Higham 2004, Stocking et al.
2009, Dans et al. 2008). Para el delfin nariz de botella, se seleccionaron 238
ventanas de observacion de 2 min (de 386 registros), cada una generada del
muestreo puntual por barrido (Mann 1999).Todas las ventanas corresponden a
la temporada de lluvia (2011-2015), donde el muestreo etoldgico fue mas intenso
y homogéneo, comparado con las oportunidades de observacion en la
temporada seca. Adicionalmente la mayoria de las observaciones en la
temporada seca fueron incompletas por perturbacion del muestreo por la

presencia de botes turisticos.

El presupuesto de actividad del delfin nariz de botella concentra la

mayoria de las observaciones de conducta en superficie que incluyen
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alimentacion (38%) y la movilizacion (32%), seguido en por la socializacion (24%)
como las conductas de mayor importancia (Fig. 4). No hubo diferencias
significativas entre los estados dominantes Alimentacion-Movilizacion (Kruskal
Wallis: X? =0.12; p > 0.05, df = 1).

204, 4%

m Allm = Mov mSoc mDesc = Merd

Figura 4. Presupuesto de actividad del delfin nariz de botella en Golfo Dulce
durante las temporadas de lluvias 2011-2015. Alim= Alimentacion, Mov=

Movilizacion, Soc= Socializacién, Desc= Descanso, Merd= Merodeo.

Al considerar la disgregacion de la conducta alimentaria en fases (Fig. 5),
mediante la profundidad asociada a cada observacion, se evidencia para el delfin
nariz de botella, que las profundidades donde ocurren la fase de persecucion y
de apnea de captura-consumo de presas, no se diferencian significativamente
(Kruskal Wallis: X2 = 1.22; p > 0.05, df = 1), estas fases corresponden solo a la
categoria de estrategia alimentaria individual que fue la Unica estrategia
observada durante los muestreos de conducta.
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Figura 5. Conducta alimentaria del delfin nariz de botella: persecucion individual
de presas (Pers. Ind.), persecucion en grupo de presas (Pers. Grupo),
persecucion cooperativa (Pers. Coop), apnea individual (Apnea Ind), apnea en

grupo (Apnea Grupo), apnea cooperativa (Apnea Coop).

3.3 DISCUSION

El delfin nariz de botella costero en GD, estd presente todo el afio, y
conforma una poblacién local muy discreta en tamafo poblacional. Los
resultados muestran la existencia de un grupo con alta fidelidad de héabitat, que
se comportan como residente y otro grupo que entra y sale del golfo sin un patrén

discernible.

3.3.1 La supervivencia y el tamafio poblacional del delfin nariz de botella

costero en GD

Un namero importante de delfines nariz de botella costeros identificados
y recapturados en GD, fue inconsistente a lo largo de las 8 temporadas de
muestreo primario, por lo que esta poblacion no puede considerarse bajo cierre
demografico (Smith et al. 2013). En contraste, una porcion igualmente relevante
de la poblacion mostré recapturas consecutivas, por lo que esos delfines se
consideran residentes, precisamente los individuos identificados a nivel de

género (sexo), incluyendo hembras con crias poseen atributos residentes.
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El tamafio poblacional del delfin nariz de botella en GD es representativo
de una poblacién pequefia (> 120 individuos), un aspecto comun en la especie
dentro de habitats costeros protegidos como estuarios y lagunas costeras (Wells
and Scott 1990; Currey et al. 2007, Fruet et al. 2011, Smith et al. 2013, Fruet et
al. 2015, Vermeulen & Brager 2015). Hay una fluctuacién aparente en el tamafio
poblacional entre la temporada de lluvia y la temporada seca, sin embargo, las
diferencias entre temporadas no son significativas. La variacién en numero de
individuos marcados no posee un patron establecido, o que es consecuente con
el modelo de emigracién azarosa que presento el mejor juste. La diferencia en
namero de individuos entre periodos primarios, es un factor previamente
documentado en evaluaciones similares (MCR disefio robusto) con delfin nariz
de botella en otras latitudes (Smith et al. 2013, Vermeulen & Brager 2015,
Santostasi et al. 2016).

La interpretacidén que esta evaluacion se asocia solo a la entrada y salida
de individuos de GD, en relacion al uso de area, tal como lo indica la probabilidad
de emigracion, sin que signifique una tendencia en la variacion de la abundancia
de la especie. Adicionalmente, la falta de estacionalidad es un factor que es
atribuible al caracter geogréfico tropical del area de estudio, que provee una
estabilidad relativa en comparacion a los cambios ambientales de habitats

templados sometidos a la estacionalidad.

Se esperaria que la supervivencia de un individuo adulto de delfin nariz
de botella permanezca constante entre periodos relativamente cortos, en
relacion a la longevidad de la especie: > 60 afios para hembras - = 50 afios para
machos (Wells & Scott 2017). El estimado de supervivencia aparente de adultos
del delfin nariz de botella costeros por temporada es relativamente alto, pero
comparativamente mas baja que en otras poblaciones de la especie evaluadas
(S=0.95 en Bunbury al suroeste de Australia: Smith et al. 2013; S=0.93 en
Laguna de Patos, Brazil: Fruet et al. 2015, S=0,97 en Bahia de San Antonio,
Argentina: Vermeulen & Brager 2015). La supervivencia aparente en Golfo Dulce
puede estar afectada por la incidencia notable de individuos de caracter

transitorio (Bearzi et al. 2011, Santostasi et al. 2016).
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A pesar de que el modelo de mejor ajuste, se caracterizO por
supervivencia y probabilidad de captura constantes, es importante reconocer que
las diferencias individuales en conducta y la habilidad de cada delfin de salir del
GD, inciden en la supervivencia y probabilidad de captura. Para contrarrestar el
sesgo asociado durante el muestreo en campo, los muestreos se enfocaron en
proveer una distribucion equitativa de la probabilidad de captura fotografica
dentro de cada encuentro con delfines nariz de botella. Lo anterior se facilito por
el patron de agrupamiento de la especie en GD, en grupos de tamafio
relativamente manejables, que hizo posible tener una cobertura fotografica
equitativa en la mayoria de las ocasiones de captura fotografica. Adicionalmente,
la seleccion y analisis fotograficos siguieron criterios estrictos de calidad
fotografica y distintividad de la aleta dorsal, que posibilita consolidar la
probabilidad de captura equitativa para cada individuo dentro del grupo

muestreado.

El delfin nariz de botella en GD tiene una poblacién discreta donde la
concentracion de individuos residentes la constituyen las hembras en lactancia.
Estas tienen un rango hogar relativamente pequeiio y localizado y mayor
fidelidad de area que los machos (Connor et al. 2001, Gubbins 2002, Urian et al.
2009). Esto les permite tomar ventaja de la disponibilidad de recursos y la relativa
seguridad de las aguas someras del Golfo (Heithaus & Dill, 2002). La ausencia
de significancia estadistica entre los tamafios poblacionales durante la
temporada de lluvia y la temporada seca es congruente y sustenta la falta de
estacionalidad en el patrén de agrupamiento local de la especie. De igual forma
las diferencias en total de individuos hembras (que en su mayoria fueron
identificadas como hembras, por asociarse muy cercanamente a una cria) y
machos, parece seguir un patron similar al de los grupos maternos y los grupos

reproductivos de adultos y subadultos.

En contraste, machos y hembras no reproductivas tendrian un rango
hogar mas amplio a nivel geografico resultando en emigracion temporal al buscar
optimizar el acceso a presas y a oportunidades de copula y reproduccion (Smith
et al. 2013). Estos delfines transitorios conectarian a la poblacion del GD, con

una poblacién del ecotipo costero de la especie, a 300 km al norte en el Golfo de

34



Nicoya, asi como con la poblacion aledafa en el Golfo de Chiriqui (Panama).

3.3.2 Patrén de agrupamiento del delfin nariz de botella costero en GD

El delfin nariz de botella costero en el area de estudio se observa en tres
patrones basicos de agrupamiento que difieren significativamente en la cantidad
de individuos por grupo: 1) grupos maternos de tamafio medio: entre 8 y 16
delfines por grupo, 2) grupos reproductivos de solo adultos, sub-adultos y
juveniles de entre 2 a 14 individuos y 3) grupos de composicion mixta,
notablemente grandes: >20 individuos. La alimentacion como conducta mas
frecuente destaca en los grupos maternos y los de gran tamafio, con
avistamientos donde se observaron delfines en busqueda y captura de presas
agregados en locaciones especificas de GD, que sustentan la delimitacion de
hébitats criticos de alimentacion sugeridas por estudios anteriores (Oviedo 2007,
Oviedo 2008, Oviedo et al. 2009, 2015, 2018). Las diferencias a nivel de cantidad
de individuos por tipo de agrupacion, donde los grupos de hembras con crias,
son mas grandes que los grupos reproductivos, se enmarcan por la ausencia de

un patron temporal que influya en la segregacion de dichos grupos.

Los grupos maternos y los grupos reproductivos presentan posiciones
geograficas distintas. De acuerdo a los datos de conducta, grupos de hembras
con crias se mueven fuera de las zonas de mayor agregaciéon de grupos
reproductivos de solo adultos y subadultos, al norte de cuenca interna del Golfo.
El comportamiento y las caracteristicas de los grupos maternos de delfin nariz
de botella en GD, concuerda con los sugerido por Weir et al. (2008), donde la
segregacion activa de grupos maternos en aguas poco profundas, se usa como
estrategia para aminorar el riesgo de depredacion y de encuentro con machos
en edad reproductiva. La posibilidad de infanticidios y de interaccion negativa
con hembras en lactancia para incrementar las posibilidades de copula y
reproduccion, se han documentado anteriormente para el delfin nariz de botella
en zonas costeras relativamente similares (Mann et al. 2000; Dunn et al. 2002,
Moller et al. 2006, Robinson 2014, Dias Lopez et al. 2017), asi como en otros
delfinidos costeros (Sousa chinensis.: Zheng et al. 2016; Sotalia guianensis:
Freitas-Nery & Marino-Simao 2009).
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Las observaciones de grupos maternos de delfin nariz de botella, bajo las
acotaciones definidas para esta tipificacion, representa solo el 10% de las
observaciones documentadas en este andlisis. Sin embargo, los avistamientos
de este tipo especifico de grupo en la cuenca interna de GD, da evidencias
relevantes sobre la adecuacién biolégica de la especie en relacién al uso de
hébitat del &area de estudio. GD no solo es relevante como é&rea de
aprovisionamiento y consumo de energia, tal como lo define Herra-Miranda et al.

(2016), sino también un habitat critico para la reproduccién y cria de la especie.

3.3.3 Laconducta del delfin nariz de botella costero en GD

En la conducta del delfin nariz de botella en GD, destaca la relevancia de
la alimentacion como actividad primaria en interface con la movilizaciéon. Las
fases correspondientes a la alimentacion cooperativa, donde la sincronizacion
grupal media la competencia intraespecifica (Gowans et al. 2007), fue muy
escasa y poco relevante en comparacion a la persecucion, e inmersion - apnea
correspondiente a la estrategia de alimentacion individual. Los eventos
observados de alimentacion individual se localizan en las desembocaduras de
los rios (Herra-Miranda et al. 2015), tal como se mencion6 anteriormente y las
presas capturadas que se documentaron en estos eventos son variadas: peces
demersales y pelagicos de tamafio medio y grande, tal como se reporta en
Fedorowicz et al. (2003).

Se recomienda evaluar parametros reproductivos relativos a hembras

residentes con crias, para determinar algunas caracteristicas de la historia de

vida de la especie en GD.
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Capitulo II.
La demografia, conducta y el patron de agrupamiento del delfin
manchado pantropical (Stenella attenuata graffmani) en Golfo Dulce,

Costa Rica.

Resumen. El delfin manchado pantropical en GD, es una especie de delfin semi-
pelagico con un tamafio poblacional discreto de <400 individuos. El golfo
representa un hébitat critico de alimentacién para esta poblacion, que
sustentaria un grupo discreto de delfines condicionado a la disponibilidad del
recurso presa. Hay una porcion de la poblacion (=35%) con fidelidad de habitat
de tipo residente. La porcion residente de la poblacién de delfines manchados
pantropical en GD, estd compuesta por grupos de hembras con crias, estos
altimos coinciden a nivel espacio-temporal con grupos de solo adultos y sub-
adultos. Al ser residentes, esta poblacién evidencia una supervivencia aparente
alta (=0.98), enmarcada por un patrén de emigracion sin efecto de la
estacionalidad. Se estima una porcion de =65% de individuos transitorios en
Golfo Dulce.
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4.1 INTRODUCCION

El delfin manchado pantropical Stenella attenuata se distribuye a lo largo
del Pacifico Tropical Oriental (PTO), esta especie junto con el delfin tornillo (S.
longirostris) han estado asociadas a la mortalidad inducida por la pesquerias de
redes de cerco del atun aleta amarilla (Scott et al. 2012).

Poco se sabe de las caracteristicas demograficas y los aspectos sociales
de delfinidos oceanicos de amplio rango geografico, como el delfin manchado
pantropical. Debido a su amplio rango geografico y su patron de agregacion
(>100), técnicas de captura - recaptura (MCR) por medio de la foto-identificacién,
incluso el andlisis genético son de dificil aplicacion para el seguimiento y
monitoreo de estos delfines, por el costo implicito de establecer estudios
longitudinales a escalas geograficas acordes a los habitos de estas especies
(Gowans et al. 2007)

El delfin manchado pantropical costero (S. attenuata graffmani) es
probablemente el cetaceo mas representativo del litoral Pacifico de Costa Rica.
Varios aspectos relativos a su ecologia en aguas costarricenses han sido
documentados desde finales de los 90s, en particular su presencia y distribucién
(Acevedo 1996, Acevedo & Buckhart 1998, Cubero-Pardo 1998, May-Collado et
al. 2005, Cubero-Pardo 2007a, Oviedo 2007, Oviedo et al. 2009, Martinez et al.
2011, 2014, May Collado & Forcada 2012, Oviedo et al. 2015), identidad
genética (Escorza-Trevifio et al. 2005), conducta (May-Collado & Morales 2005,
Cubero-Pardo 2007b, Oviedo 2007, 2008, Oviedo et al. 2018), interaccién con
pesquerias (Palacios-Alfaro 2006) y actividades de turismo (Montero-Cordero &
Lobo 2010). No obstante, la abundancia; el cual es un atributo clave del uso de
habitat, asi como otros aspectos de su ecologia aun no han sido evaluados en

profundidad.

La fisiografia de GD como mar interno, facilita muchos de los retos
logisticos anteriormente mencionados y facilitd esta evaluacion usando modelos
de captura - recaptura a través de la fotoidentificacién (Wursig & Jefferson 1990).
También permite el registro sistematico de conducta, para establecer inferencias
sobre los aspectos bioticos del golfo como la influencia de la disponibilidad de

presas en la ecologia del delfin manchado pantropical.
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4.2 RESULTADOS

Para esta evaluacion MCR especifica; se realizaron 201 salidas
destinadas a la captura fotografica del delfin manchado pantropical en GD desde
2011 al 2014, que equivalen a 1102 horas a lo largo de 25 meses. Los detalles

se muestran en el cuadro 13.

Cuadro 13. Detalles del esfuerzo de investigacion y de las fotografias para la
identificacion incorporadas al catalogo, de acuerdo al nivel de distintividad: D=1,
D=2, D> 3.

Temporada No. No No. Horas No. IDs catalogadas (Nuevos)
Meses Surveys

D=1 D22 D=3
Lluvia 2011 3 28 (286) 143 17 22 24
Seca 5 18 (188) 94 74 (57) 59 (37) 25 (1)
2011_2012
Lluvia 2012 4 44 (526) 263 89 (15) 65 (6) 25 (0)
Seca 4 29 (310) 155 111 (22) 71 (6) 25 (0)
2012 2013
Lluvia 2013 5 56 (582) 291 134 (23) 72 (1) 25 (0)
Seca 4 26 (313) 156 182 (48) 73 (1) 25 (0)
2013 2014

Para el delfin manchado pantropical se analizaron 26352 fotografias, que
derivé en la identificacion de 280 individuos, de los cuales 65% fueron

registrados solo una vez.

La curva de descubrimiento, o la curva acumulativa de ingresos al
catalogo por ocasion de muestreo muestra tres tendencias (Fig. 6): una curva no
asintética que incorpora a todas las identificaciones incluyendo aquellas con
individuos solo capturados y registrados una unica vez. Otra curva que se hace
asintotica solo con identificaciones de caracteristica en distintividad mayor a uno,
y finalmente, una curva casi constante de individuos catalogados con aletas muy
distintivas (D=3).
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Figura 6. Curvas de descubrimientos para el delfin manchado pantropical en
Golfo Dulce: A) La curva azul representa todos los individuos catalogados incluso
aguellos registrados solo una vez, B) La curva naranja representa solo aquellos
individuos con aletas dorsales con distintividad mayor a 1, C) La curva en gris
representa los individuos con aletas dorsales catalogadas bajo un nivel de

distintividad mayor o igual a tres

Para el delfin manchado pantropical la prueba de bondad de ajuste mostré
una dispersion notable (X? = 22.81; p < 0.05, df = 8) sobre todo por efectos
significativos de la prueba 2 (TEST 2), la cual hace referencia especifica, de
cémo la probabilidad de captura es afectada por la heterogeneidad individual, lo
cual es debidamente tratado en los modelos planteados. Debido a la dispersion
se estimé el factor de inflacion a la varianza (€= 22.81/8 = 2.85). Se generaron
30 modelos a partir del historial de captura de individuos catalogados bajo el

criterio de calidad > 70 y distintividad > 1.

Los modelos que se destacaron como de mejor ajuste, fueron los de
supervivencia aparente durante las temporadas constante por grupo sexo y la
variacion en la probabilidad de captura por heterogeneidad, entre estos el de
mejor ajuste (AQAICc = 0.00) fue el de no emigracion, en segundo nivel el

modelo de migracion azarosa también fue considerado dentro de un buen ajuste
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(AQAICc = 1.72). El cuadro 14 detalla 15 de los 30 modelos generados bajo el
disefio robusto.

En funcion de los ajustes presentados en la seleccion de modelos, se
consideraron los estimados de parametros demogréficos para ambos modelos
escogidos: para la no emigracién (Cuadro 15) y la emigracién azarosa (Cuadro
16). Los estimados de tamafio poblacional para ambos modelos variaron en el
aumento del coeficiente de variacion; para los modelos de no emigracion se
mantuvieron entre 7%-10% (Cuadro 17), mientras que los estimados

considerando emigracion azarosa entre el 7%-12% (Cuadro 18).

Si se considera a la poblacion de delfines manchados en GD bajo un
patron de no movimiento fuera del area de estudio, el tamafio poblacional de la
especie varia entre 217 a 422 delfines para el modelo de no emigracion,
mientras que para el modelo de emigracion azarosa, el tamafio poblacional varia
entre 187 a 368 individuos. Sin embargo, al comparar los tamafios poblacionales
de acuerdo al tipo de modelo, estas diferencias no se sustentan
significativamente (Kruskal Wallis: X? = 1.47; p > 0.05, df = 1). Las diferencias
entre los tamafios poblacionales entre hembras y machos para ambos modelos
si son significativas (Kruskal Wallis: X? = 6.16; p < 0.05, df = 1), en contraste a
la falta de soporte estadistico en las diferencias para el tamafio poblacional del
delfin manchado pantropical en GD entre temporadas (Kruskal Wallis: X? =
0.003; p > 0.05, df = 1).

4.2.1 Patron de agrupamiento del delfin manchado pantropical en GD

Los grupos maternos del delfin manchado pantropical (Cuadro 19), no
presentaron diferencias significativas en tamario de grupo (Kruskal Wallis: X2 =
2.38; p > 0.05, df = 1) y profundidad (Kruskal Wallis: X? = 0.58; p > 0.05, df = 1)
donde se documento el avistamiento entre temporadas (Fig.7). De igual manera,
los grupos sin crias no se diferencian estadisticamente por tamafio de grupo
(Kruskal Wallis: X? = 0.06; p > 0.05, df = 1) y profundidad (Kruskal Wallis: X2 =
2.72; p > 0.05, df = 1) entre la temporada de lluvia y la seca, la misma tendencia
se presentd con los grupos mixtos de gran tamafio. En relacién al tipo de grupo,
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las diferencias entre el tamafo de los mismos si se sustentan estadisticamente
(Kruskal Wallis: X? = 83.1; p < 0.05, df = 1).

Alimentacion
Descanso
Socializacion
Movilizacion

Grupos Maternos Grupos sin Crias Grupos Mixtos Grandes

Figura 7. Patrén de agrupamiento del delfin manchado pantropical en 1) grupos
maternos, 2) grupos de solo adultos y subadultos 3) grupos mixtos grandes. La
escala de colores ilustra las conductas registradas al primer momento del

avistamiento.

4.2.1 La conducta del delfin manchado pantropical costero en GD

Para el delfin manchado pantropical se seleccionaron y analizaron 438
registros de conductas (de 1187 registros en total), generados en la temporada
de lluvia (2011-2015), donde el muestreo etoldégico fue mas homogéneo, en
contraste con las oportunidades de observacion en latemporada seca, las cuales
frecuentemente se interrumpian por perturbacion del muestreo ante la presencia
de botes turisticos. En el caso del delfin manchado pantropical la mayoria de las
observaciones de conducta (Fig. 8) correspondieron a la alimentacion (43%) y la
movilizacion (40%). No hubo diferencias significativas entre ambos estados
dominantes (Kruskal Wallis: X? = 1.17; p > 0.05, df = 1).
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Figura 8. Presupuesto de actividad del delfin manchado pantropical en Golfo
Dulce en Golfo Dulce durante las temporadas de lluvias 2011-2015Alim=
Alimentacion, Mov= Movilizacion, Soc= Socializacion, Desc= Descanso, Merd=

Merodeo
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Figura 9. Conducta alimentaria del delfin manchado pantropical: persecucion
individual de presas (Pers. Ind.), persecucién en grupo de presas (Pers. Grupo),
persecucion cooperativa (Pers. Coop), apnea individual (Apnea Ind), apnea en
grupo (Apnea Grupo), apnea cooperativa (Apnea Coop).
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Al evaluar los registros disgregados de la conducta alimentarias en las
fases descritas en la metodologia, los resultados muestran que la profundidad
donde se realiza la persecucion de presas para el delfin manchado no difiere
significativamente (Fig. 9), segun el tipo de evento de alimentacion, si en grupo
o de manera cooperativa (Kruskal Wallis: X? =0.56; p > 0.05, df = 1). No obstante,
una vez que la persecucion de presas conlleva a la inmersion y apnea para la
captura-consumo de las mismas, la profundidad difiere de manera significativa
(Kruskal Wallis: X? = 6.35; p < 0.05, df = 1), en especifico, cuando esa apnea es
cooperativa y sincronizada en contraste con la realizada de manera grupal sin

orden o estructura.

Es importante contrastar los resultados descritos anteriormente en el
contexto de la simpatria con el delfin nariz de botella (detallado en el Capitulo 1)
ya que las diferencias en las fases de la conducta alimentaria proveen inferencias

ecoldgicas claves.

Cuando se comparan las profundidades donde se desarrolla la conducta
alimentaria de ambos delfinidos, las diferencias son relevantes (Kruskal Wallis:
X2 = 146.71; p < 0.05, df = 1). Estas diferencias persisten al comparar la
profundidad donde el delfin nariz de botella y el delfin manchado pantropical
persiguen a sus presas (Kruskal Wallis: X? = 22.44; p < 0.05, df = 1), y a la
profundidad donde realizan la inmersién y apnea de captura para el consumo de
las mismas (Kruskal Wallis: X? = 24; p < 0.05, df = 1).

44



Cuadro 14. Familia de modelos generados a partir del historial de captura del delfin manchado pantropical en Golfo Dulce bajo el

Disefio Robusto. Se resaltan en gris los modelos seleccionados de mejor ajuste. S= supervivencia aparente, P=probabilidad de

captura, Het=heterogeneidad, Temp= Temporadas como nivel primario de muestreo y analisis, Mes= meses dentro de cada

temporada, como nivel secundario de muestreo y analisis. El punto indica factor constante.

Modelo No. QAICc AQAICc QAICc Ponderado
Parametros

S(Sex)P(Het) Sin Emigracion 11 266.94 0.00 0.64
S(Sex)P(Het) Emigracion Azarosa 12 268.67 1.72 0.27
S(Sex)P(Het) Emigracién Markoviana 13 271.08 4,14 0.081
S(Sex)P(.) Emigracion Azarosa 10 297.19 30.24 0.000
S(Sex)P(Temp) Emigracion Azarosa 10 297.19 30.24 0.000
S(Sex)P(.) Emigracion Markoviana 11 297.88 30.93 0.000
S(Sex)P(Temp) Emigracion Markoviana 11 297.88 30.93 0.000
S(Sex)P(Mes) Emigracién Azarosa 15 301.79 34.84 0.000
S(Sex)P(Mes) Emigracién Markoviana 16 302.88 35.93 0.000
S(Sex)P(Mes) Sin Emigracion 14 316.56 49.61 0.000
S(Sex)P(.) Sin Emigracion 9 316.86 49,91 0.000
S(Sex)P(Temp) Sin Emigracion 9 316.86 49.91 0.000
S(Sex)P(Temp.Mes) Emigracion Azarosa 33 326.18 59.23 0.000
S(Sex)P(Temp.Mes) Emigracion Markoviana 34 327.51 60.57 0.000
S(Sex)P(Temp.Mes) Sin Emigracion 32 341.44 74.49 0.000
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Cuadro 15. Parametros demograficos del delfin manchado pantropical en GD,

bajo el modelo de disefio robusto de no emigracion. LI= temporada de lluvia,
Se= temporada seca SQ= supervivencia aparente de hembras, SJ& =
supervivencia aparente de machos, p-hat probabilidad de captura, y'=

probabilidad de emigracion.

Temporadas SQ Sd p-hat p'=y"=0
LI1-Sel
Sel-LI2 0.98 ~ 1 0.10 0.50
17-Se? Cl: 0.81-0.99 Cl: 0.99-1

ES=0.02 ES=0.81X10"°
Se2-L13
LL3-Se3

Cuadro 16. Pardmetros demograficos del delfin manchado pantropical en GD,

bajo el modelo de disefio robusto de emigracion azarosa. LI= temporada de
lluvia, Se= temporada seca SQ= supervivencia aparente de hembras, SJ =
supervivencia aparente de machos, p-hat probabilidad de captura, y"=

probabilidad de emigracion.

Temporadas SQ Sd p-hat Y'=y
LI1-Sel
Sel-LI2 0.98 ~ 1 0.12 0.16
Cl: 0.68-0.99 Cl: 0.99-1
LI2-Se2
ES=0.02 ES=0.23X10*
Se2-L13
LL3-Se3
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Cuadro 17. Tamafo poblacional del delfin manchado pantropical en GD, bajo

el modelo de disefio robusto de no emigracion. 8= proporcién de individuos

marcados por temporadas, N-Marcados= tamafio poblacional de individuos

marcados, N-Total= Tamarfio poblacional total de la poblacion evaluada, I.C =

Intervalo de Confianza, C.V Coeficiente de Variacion, @= delfines identificados

como hembras, &= delfines identificados como machos.

Temporadas Grupo 0 N-Marcados | N-Total I.C C.V
Lluvia Q 80.51 203.82 189.95-218.71 | 0.07
2011 3 0.79 |58.51 148.13 136.30-160.99 | 0.08
Total 351.95 326.24-379.70 | 0.07
Seca Q 81.38 235.88 220.95-251.82 | 0.07
2011-2012 3 0.69 | 64.38 181.61 173.35-200.88 | 0.07
Total 422.49 394.30-452.71 | 0.07
Lluvia Q 52.21 132.18 121.07-144.30 | 0.09
2012 3 0.79 |38.21 96.73 87.22-107.28 0.10
Total 228.91 208.29-251.59 | 0.09
Seca Q 47.48 137.62 126.30-149.96 | 0.09
2012-2013 ) 0.71 | 55.16 99.94 90.30-110.62 0.10
Total 237.57 415.42-461.15 | 0.09
Lluvia Q 55.16 139.65 128.26-152.04 | 0.09
2013 3 0.80 |42.16 106.73 96.80-117.69 0.10
Total 246.38 225.06-269.73 | 0.09
Seca Q 42.42 122.96 112.27-134.66 | 0.09
2013-2014 3 0.68 | 32.42 93.97 84.63-104.34 0.10
Total 216.93 196.90-239 0.09
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Cuadro 18. Tamafio poblacional del delfin manchado pantropical en GD, bajo el
modelo de disefio robusto de emigraciéon azarosa. 8= proporcion de individuos
marcados por temporadas, N-Marcados= tamafio poblacional de individuos
marcados, N-Total= Tamafio poblacional total de la poblacion evaluada, I.C =
Intervalo de Confianza, C.V Coeficiente de Variacion, 9= delfines identificados

como hembras, &= delfines identificados como machos.

Temporada Grupo 5] N-Marcados | N-Total I.C C.V
Lluvia Q 70.67 178.91 165.88-192.97 | 0.08
2011 3 0.79 |48.67 123.22 112.35-135.14 | 0.09
Total 302.13 278.23-328.10 | 0.08
Seca Q 71.96 208.58 194.51-223.67 | 0.07
2011-2012 ) 0.69 |54.96 159.30 147.00-172.64 | 0.08
Total 367.88 341.51-396.31 | 0.07
Lluvia Q 45.8 115.95 105.43-127.40 | 0.09
2012 3 0.79 |31.8 80.51 71.78-90.29 0.12
Total 196.46 177.31-217.69 |0.11
Seca Q 41.89 121.42 110.77-133.09 | 0.09
2012-2013 3 0.71 |28.89 83.74 74.87-93.66 0.11
Total 205.16 185.64-226.75 | 0.10
Lluvia Q 48.85 123.67 112.95-135.41 | 0.09
2013 3 0.80 | 35.86 90.76 81.57-100.98 0.10
Total 214.43 194.52-236.40 | 0.09
Seca Q 37.31 108.14 98.11-119.20 0.10
2013-2014 &) 0.68 |27.31 79.16 70.55-88.81 0.12
Total 187.30 168.67-208.02 | 0.11

Cuadro 19. Tipos de grupos del delfin manchado pantropical en Golfo Dulce.
Los tipos de grupo por temporadas: No de avistamientos (porcentaje del

subtotal). Los tipos de grupos no son mutualmente exclusivos.

Tipo de Temporada Temporada Total
Grupo Lluvia Seca

Maternos 30 (49.2%) 31 (50.8%) 61 (24%)
Sin Crias 35 (49%) 37 (51%) 72 (29%)
Mixtos 72 (57%) 55 (43%) 127 (51%)
Grandes

Todos los avistamientos 2005 2015

248 (100%)
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4.3 DISCUSION

El delfin manchado pantropical tiene presencia continua en Golfo Dulce
durante todo el afo, particularmente en la cuenca interna del mismo. Los
resultados muestran que dicha presencia se constituye primariamente de un sub-
grupo con alta fidelidad de habitat, que se podria categorizar como residente y

otro con una dinamica en el uso de habitat mas fluida, de tipo transitorio.

4.3.1 La supervivencia y el tamafio poblacional del delfin manchado
pantropical en GD

El elevado niumero de animales identificados, junto con la proporcién
considerable de individuos vistos solo una vez y la alta proporcién relativa de
recapturas, la cual esta limitada a un grupo discreto, sugieren movimiento de
delfines manchados dentro y fuera de GD, con la particularidad de que una
porcidn de esta poblacién, presenta un patrén de residencia importante dentro

de la cuenca interna del Golfo.

La fisiografia de GD como cuenca o mar interno semi-cerrado sustento
expectativas de cierto cierre demografico en la poblacién de delfines manchados,
sin embargo, a pesar de que durante los muestreos in situ, varios individuos
evidenciaban un grado notable de recapturas, no hubo una barrera fisica que
efectivamente previniera el movimiento de delfines manchados fuera de GD. Por
lo tanto, a las diferencias en conducta individual que inciden en la
heterogeneidad en probabilidad de captura, se adiciona el caracter transitorio de
una porcion importante de delfines manchados pantropicales, lo que descarta la
no inmigracion que enmarca el modelo de mejor ajuste (probabilidad de captura
en funcion a la heterogeneidad individual, supervivencia constante y no

emigracion). En consecuencia y siguiendo el criterio con base a Delta QAICc <
2, el modelo donde la probabilidad de captura se ajusta en funcién a la

heterogeneidad individual y la supervivencia es constante bajo emigracion
azarosa, se considera el mas representativo para el delfin manchado pantropical
en GD.

El estimado de supervivencia por temporadas define la supervivencia mas

cercana a la realidad del delfin manchado pantropical en GD, asi como la
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tendencia respectiva de emigracion permanente. Lo anterior se sustenta, en la
probabilidad de que la supervivencia de un individuo adulto, permanece
constante en ventanas de observacion que representan periodos relativamente
cortos en comparacion a la longevidad de la especie (= 20 anos: Jefferson &
LeDuc 2017). Salvo que un evento significativamente catastrofico afecte la
supervivencia del delfin manchado pantropical en el periodo de estudio, se
espera que los patrones de emigracion se asocien con la heterogeneidad

individual y con los estimados de supervivencia aparente.

El estimado de supervivencia por temporadas es relativamente alto, pero
consecuente con lo esperado para delfinidos adultos y sub-adultos como
mamiferos longevos. De igual forma el estimado es similar al reportado para
otros delfines como S. longirostris en Hawaii (0.97+/- 0.05: Tyne et al. 2014) y
para delfines semi-pelagicos en el mediterraneo (D. delphis y S. coeruleoalba;
0.94 +/- 0.05: Santostasi et al. 2016).

El tamafio poblacional del delfin manchado pantropical fluctia entre
temporadas sin un patrén discernible, pero de caracter no significativo. Menos
de 400 delfines manchados habitan GD, que es un numero relativamente
discreto si se considera que fuera del golfo se han documentado grupos mayores
a mil individuos. El tamafio poblacional y la fluctuacion de este delfin estarian
primariamente condicionadas con la capacidad de carga de GD, que soporta
también la presencia de otro delfinido que también ejerce una presion importante
como depredador de presas disponibles (Randa et al. 2009).

Las observaciones de conducta alimentaria en GD, dan cuenta de la
relevancia de la captura y consumo de presas para el delfin manchado
pantropical en GD (Oviedo 2007). Con base a lo anterior, las necesidades
alimentarias y la disponibilidad potencial de recurso presas en GD, serian los
determinantes primarios para el patron de agrupamiento, la fidelidad de sitio y el
movimiento de esta especie en el area de estudio. Resultado similar al de
Gowans et al.(2007) para comunidades de delfinidos con un patrén de rango
hogar intermedio. Estos autores argumentan que las variaciones en el patron de
rango hogar reflejan un gradiente de disponibilidad de recursos entre predecibles
a extremadamente variable. GD podria ser una localidad de recursos
relativamente predecibles para delfines manchados pantropicales, por ejemplo,
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la presencia todo el afio de pequefios pelagicos de la familia Hemiramphidae, de
forma tal que sustenta tanto al grupo de delfines residentes como a delfines

visitantes transitorios.

Los aspectos demograficos anteriores bajo un patron de emigracion
azarosa se cumplen condicionados a la validacion de varios supuestos béasicos
del andlisis de marcaje-captura-recaptura, en particular para la apertura
demografica: a) las marcas no se pierden, sin embargo se pueden modificar, b)
las muestras son instantaneas y se liberan una vez muestreadas (reposicion a la
poblacion), c) la supervivencia de los individuos marcados no varia de una
ocasion de captura a la otra y finalmente, d) dada una ocasion de muestreo todos

los individuos en la poblacién tienen la misma probabilidad de captura.

Es importante reconocer que dada las diferencias individuales en
conducta y la habilidad de cada delfin de salir del GD, es ineludible la variacion
en supervivencia y probabilidad de captura. Para minimizar el sesgo asociado
durante el muestreo en campo, se hicieron esfuerzo para proveer una
distribucién equitativa de la probabilidad de captura fotografica dentro de cada
encuentro con delfines manchados. Sin embargo el patron de agrupamiento de
la especie en GD, en grupos de tamafio considerable, no hizo posible tener una
cobertura fotografica equitativa, en todas las ocasiones de captura fotografica,
por lo que adicionalmente, la seleccién y analisis fotogréaficos siguieron criterios

estrictos de calidad fotografica y distintividad de la aleta dorsal.

No podemos negar un sesgo inherente por las caracteristicas socio-
ecolégicas intrinsecas de la especie y su patron de emigracion, por lo que se
sugiere asumir los estimados de manera conservativa. Entre la porcion de la
poblacién de delfines manchados pantropicales residentes en GD, estan grupos
de hembras con crias en traslape espacio-temporal con grupos de solo adultos
y sub-adultos, estos se caracterizan ademas por una supervivencia aparente por
temporadas muy alta, cébnsona con lo que se esperaria de un mamifero longevo
de posicion alta en la trama tréfica, un patron de emigracion dinamico sin
estacionalidad o patrén discernible y una probabilidad de captura relativamente
baja asociada a la conducta individual. Adicionalmente delfines manchados
pantropicales incluyen la cuenca interna de GD en los recorridos por un rango
hogar muy amplio que resulta en una tasa muy baja de recaptura.
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4.3.2 Patron de agrupamiento del delfin manchado pantropical en GD

El comportamiento social del delfin manchado pantropical en el area de
estudio se caracteriza por tres patrones basicos de agrupamiento, que difieren
significativamente en la cantidad de individuos por grupo: a) grupos maternos de
relativamente gran tamafio (> 100 ind.), b) grupos de tamafio promedio (>70 ind.)
de solo adultos, sub-adultos y juveniles y ¢) grupos notablemente grandes (>120
ind.) de composicién mixta. Es importante acotar que en el transcurso de esta
investigacion no se ha documentado la presencia de “super-grupos” de mas de
100 individuos dentro de GD, sin embargo hay registros y varias observaciones
de estos super-grupos fuera de GD.

Las diferencias a nivel de cantidad de individuos por tipo de agrupacion
contrastan con la ausencia aparente de un patron temporal y espacial de
segregacion. Sin embargo, fotografias de alta resolucion en zonas abiertas en el
ETP, muestran que escuelas que parecen unitarias, en realidad tienen estructura
de subgrupos, mediante una separacion parcial de hembras reproductivas,
posibles machos adultos y grupos mixtos de diferentes edades/sexos (Scott &
Perryman 1991). En GD, grupos de hembras con crias, asi como grupos de solo
adultos y sub-adultos recorren en la cuenca interna, independientemente de la
temporada. Estos recorridos los realizan principalmente para aprovisionamiento,
de acuerdo a la relevancia de las conductas de movilizacién y alimentacion
registradas durante las observaciones in situ en el periodo cubierto por esta
evaluacion, asi como en observaciones previas (Oviedo 2007, Oviedo 2008,
Oviedo et al. 2012, 2015).

La proporcién de registros de grupos maternos de delfin manchado
pantropical (bajo esta tipificacion) representa solo un cuarto de las
observaciones documentadas en este analisis, sin embargo, estos se integran a
una proporcion mayor de 71% de grupos con presencia de crias, lo que es
comparable a lo documentado en otras especies de delfinidos semi-pelagicos

como Delphinus sp. (Stocking et al. 2008).

La presencia de dichos grupos maternos en la cuenca interna de GD, es
un aspecto importante de la adecuacién biolégica de la especie, en base al uso
de habitat del area de estudio. El comportamiento y las caracteristicas de los
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grupos maternos de delfin manchado pantropical en GD difiere notablemente a
lo reportado en estudios de otras especies semi-pelagicas como L. obscurus y
Delphinus sp. (Garrafo et al. 2007; Cafadas y Hammond 2008; Stocking et al.
2008; Weir et al. 2008), donde se evidencia la segregacion en grupos
relativamente pequefios en aguas poco profundas, como estrategia para
aminorar el riesgo de depredacion. En contraste, la situacion a GD pereciese
responder a la disponibilidad de alimento, por encima a la necesidad de evitar la
posible pérdida de crias por depredacion (Heithaus & Dill, 2002), o por

interaccidon con conespecificos en busca de oportunidades de reproduccion.
4.3.3 La conducta del delfin manchado pantropical en GD

Las actividades méas importantes para el delfin manchado pantropical en
GD, son la alimentacién y la movilizacién en conjunto, tal como se evidencio en
capitulos anteriores con el delfin nariz de botella. Las diferencias significativas
entre las profundidades donde se realiza la inmersion y apnea para la capturay
consumo de presas entre las estrategias cooperativa y grupales, podrian
atribuirse a la sincronizacion requerida para la captura de pequefios pelagicos,
los cuales son las presas habituales de acuerdo a lo observado en campo y a lo
documentado en Oviedo (2007;2008).

La estrategia de alimentacion cooperativa en delfines manchados
pantropicales, podria tomar ventaja de las caracteristicas estructurales e
hidrograficas de la cuenca interna para optimizar la captura y consumo de
presas, especificamente de la condicibn andxica que obligaria a las presas a
estar en la porcién superior de la columna de agua. La incidencia importante de
los eventos de alimentacién en la cuenca interna y la relevancia de esta localidad
para los diferentes tipos de agrupacién discutidos anteriormente sustentan la
relevancia de esta porcion de Golfo Dulce como habitat critico de alimentacion
para esta especie (Oviedo 2007, 2008).

Se recomienda expandir el analisis bajo los mismo modelos demogréficos
incluyendo méas temporadas como ocasion primaria y complementar el analisis
del perfil de las aletas dorsales con el patron de manchas fusionadas, para asi

consolidar la identificacion positiva en cada ocasion de captura.
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Capitulo III.

La coexistencia entre el delfin manchado pantropical y el delfin nariz
de botella en Golfo Dulce, Peninsula de Osa, Costa Rica: Distribucion

y reparticion de habitat

Resumen. Las especies simpatricas son aquellas donde la presencia geografica
permite una probabilidad importante de superposicion. El delfin nariz de botella
(Tursiops truncatus) y el delfin manchado pantropical (Stenella attenuata) son
delfinidos presentes en Golfo Dulce, una bahia similar a un fiordo, en el litoral
del Pacifico Sur de Costa Rica. Este estudio evalla si la superposicion espacial
en estas especies se asocia a requerimientos ambientales similares. Se
construyeron modelos de “solo presencia” basados en la teoria de nichos, que
ponderan una muestra de ubicaciones geograficas con la respuesta de las
especies evaluadas a variables ecogeograficas abidticas (VEGs: Profundidad,
Pendiente, Distancia a Rios, Distancia a la Isobata 200 m, Promedio de la
Temperatura Superficial del Mar y Variacion de la Temperatura Superficial del
Mar). Los modelos se sometieron a validacion cruzada, con niveles de
discriminacion en un rango que va desde aceptable a excelente, en base a la
medicién del Area Bajo la Curva (T. truncatus, temporada de lluvia: 0.76,
temporada seca: 0.83; S. attenuata temporada de lluvia: 0.84, temporada seca:
0.89). Ambas especies de delfines estan presentes todo el afio y la falta de
estacionalidad documentada previamente, fue sustentada por los modelos. Los
modelos de distribucion de las especies no muestran superposicion espacial y
evidencian diferencias en VEGs que afectan la distribucién de los delfines (T.
truncatus: distancia a rios + distancia a isobata de 200 m, S. attenuata:
profundidad + temperatura superficial del mar). La coexistencia de ambos
depredadores en Golfo Dulce esta vinculada a la heterogeneidad de habitat,
donde los habitats criticos estan espacialmente diferenciados. La falta de
superposicion en la dimensién espacial del habitat, incluyendo la segregacién de
las variables abidticas, resaltan un proceso de coexistencia para delfinidos que
se caracteriza como una simpatria aparente a la escala del Golfo Dulce con

alopatria a escala fina dentro del golfo.
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5.1 INTRODUCCION

El andlisis de los patrones implicitos en la coexistencia de los odontocetos,
son relativamente escasos por la dificultad de plantear escenarios
experimentales (Parra 2005). Datos empiricos basados en observaciones de
campo, sustentan primariamente la diferenciacion en dietas, como el mayor
proceso ecoldgico que suprime la exclusion competitiva (Bearzi 2005, 2007). Lo
anterior resulta en divergencia en el patron de uso de habitat y reparticion de
recursos, que inciden en la abundancia y distribucion de las especies posibles a

coexistir/competir.

En hébitats donde los recursos son abundantes, se espera un nivel bajo
de divergencia en los patrones de distribucion y un grado considerable de
traslape en presas compartidas en las dietas, con especies interactuado juntas
frecuentemente, tal es el caso del delfin comun (Delphinus delphis) y el delfin de
flancos blancos (Lagenorhynchus acutus) en el Gully, un cafién submarino en
las aguas del Atlantico Canadiense (Gowans & Whitehead 1995). De manera
similar el delfin comun y el delfin oscuro (L. obscurus) presentan traslape en el
patrén de distribucion y coincidencias importantes en la dieta en Patagonia
(Romero et al. 2012, Svedsen et al. 2015).

El otro lado del espectro seria una divergencia completa en el patron de
distribucion, lo anterior generalmente se describe por la interaccion compleja de
variables eco-geograficas que influencian la presencia de los delfines. Por
ejemplo, el delfin comun y el delfin de rostro blanco (L. albirostris) en aguas de
Reino Unido e Irlanda (Mcleod et al. 2008) y Escocia (Mcleod et al. 2007, Weir
et al. 2009). En estos casos se evidencia una transicion en dominio por
presencia, la cual es mediada por un umbral de temperatura y la tolerancia
térmica de las especies involucradas. Esta segregacion evidencia la exclusion

de la especie con menor tolerancia al incremento de temperatura.

Este analisis explora la coexistencia del delfin nariz de botella costero y el
delfin manchado pantropical, con presencia durante todo el afio en un estuario
tipo fiordo tropical, en el Pacifico Tropical Oriental, en la region sur de Costa
Rica. Se espera que la coexistencia se facilite por un mecanismo similar a la

reparticiéon de nichos. Los Modelos de Distribucién de Especie (MDE) basados
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en la teoria de nichos (Phillips et al. 2006; Friedlaender et al. 2011; Thorne et al.
2012), proveen una marco analitico para evaluar e identificar patrones de
segregacion espacial, basados en los requerimientos ambientales de cada
depredador. Esta evaluacion se basa en la premisa de que el traslape espacio-
temporal en el habitat a escala fina, se facilitara por coincidencias en al menos
una de las variables ambientales que describen el nicho ecolégico de ambas
especies de posibles competidores.

5.2 MATERIALES Y METODOS

La descripcion del area de estudio y el enfoque metodoldgico general en
campo, se puntualizan detalladamente en la seccion introductoria de esta

disertacion.
5.2.1 Modelos de idoneidad de habitat en base a datos de solo presencia

El proceso de elaboracién de los modelos de idoneidad de habitat requirié de
tres etapas:

1) Seleccién de variables ecogeograficas: Para la seleccidn de las variables
usadas en los modelos se considerd la disponibilidad de las mismas para la
extension total del area de estudio, bajo la premisa de permitir interpolaciones
ajustadas a la realidad. El otro criterio base para la seleccion, fue la
representatividad de la variable para describir el habitat de las especies
evaluadas (Acevedo & Burkhart 1998; Cubero Pardo 1998a, 1998b, 2007a,
2007b; Oviedo 2007, 2008; Oviedo et al. 2009, 2015; Herra Miranda et al. 2016).

Tres tipos de variables eco-geogréficas (VEGs de aqui en adelante) fueron
seleccionadas y estandarizadas a capas de celdas de 0.01 grados de resolucion
(=1 X1 km). El efecto de la escala temporal en la resolucion de las variables no
permitié el uso de datos generados por sensores remotos como la clorofila. Las
variables de tendencia de plataforma (MacLeod et al. 2007), fueron
representadas por la profundidad y la pendiente de fondo oceéanico, la
informacion batimétrica pertinente a estos aspectos se obtuvo de la base de
datos online Carta Batimétrica General de los Océanos :GEBCO, por sus siglas
en Inglés (The GEBCO_2014 Grid, version 20150318, www.gebco.net). Esta fue

procesada por medio de las herramientas de elaboracion de modelos de
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elevacion digital de ArcGIS 10.1 Las variables correspondientes a las distancias
de referencia (distancia a la costa, distancia a la isébata de 200 m, y distancia a
rios) se obtuvieron por medio de la herramienta distancias euclidianas del

programa ArcGIS 10.1.

La Unica variable derivada de sensores remotos; la temperatura superficial
del mar (TSM) disgregada en el promedio y desviacion estandar, se obtuvo de la
base de datos MARSPEC (Sbrocco & Barber, 2013) y del sensor MODIS Aqua
L2, consultadas en el sitio web Ocean Color Web. Los valores promedios y la
desviacién estandar fueron estimados utilizando los meses correspondiente de
casa caso, ya que los sitios webs mencionados anteriormente no proveen de
medidas de dispersion. Estas capas se estratificaron para disponer de dos
temporadas de muestreo: lluvia y seca. Todas las capas de variables fueron
evaluadas para determinar autocorrelacion por medio de una prueba de

Pearson. Las correlaciones fueron menores 0.7 para las capas evaluadas

2) Construccion de modelos: Para elaborar los modelos se utiliz6 como base de
datos los registros de presencia y ausencia generados por el barrido durante
cada estacion de detectabilidad, estos datos de presencia se acompafian por
datos de pseudo-ausencia que en conjunto determinan la ruta del muestreo en

bote.

Dos procedimientos complementarios, para obtener estimados precisos
del nicho efectivo, en especifico, se usaron dos tipos de algoritmos y se
selecciond el mejor modelo basados en pruebas de validacién (Quiao et al.
2015). Primero se utilizé un modelo aditivo generalizado (GAM por sus siglas en
Inglés: Generalized Additive Model), como un andlisis exploratorio y explicativo.
Los modelos GAMs son usados para explicar la relacion de las distribuciones de
especies y sus correlacionados ambientales. Este tipo de modelo aporta una
explicacion a respuestas complejas de los organismos ante las limitaciones del
medio, por medio de una funcion de ajuste y suavizado no paramétrico,
permitiendo aditividad, en consecuencia, se pueden evaluar las funciones no
lineales (James et al. 2013). Este analisis se realiz6 por medio del paquete
‘mgcv’ en lenguaje R, en el que se selecciond la funcion de suavizado de

regresion cubica para penalizar a los factores menos relevantes al modelo final
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(Marra & Wood 2011). Se considero el esfuerzo incorporando el nimero puntos

muestreados en cada celda.

El segundo proceso de modelaje fue por medio de modelos de regresion
generalizados potenciados (GBM por sus siglas en Inglés: Generalized Boosted
Regression Models). Esta técnica es una combinaciéon entre métodos
estadisticos convencionales y aprendizaje automatico (Machine Learning), lo
que mejora la seleccion de modelos (Elith et al. 2008). Este enfoque examina un
namero considerable de arboles utilizando un enfoque potenciado (Boosted),
donde se selecciona una combinacion lineal de muchos arboles. Los valores
ajustados del modelo final se estiman, como la suma de todos los arboles,
ponderados por un estimado de la contribucion de cada arbol al modelo en
desarrollo. Los modelos se parametrizaron, siguiendo la recomendacion de Elith
et al. (2008) con una complejidad alta (5) y un proceso de automatizacion lento
(0.001), para obtener méas de 1000 arboles. Al igual que en el GAM, se integro el

esfuerzo mediante el nimero de puntos muestreados por celda.

3) Validacién de los modelos: La validacion de los modelos utilizé una base de
datos semi-independientes, los avistamientos colectados durante cada estacion
de detectabilidad. Estos datos de avistamiento se usaron como una ronda de
prueba, que mejor6 el desempefio de los modelos finales. El desempefio
informativo de cada modelo promedio se evalué mediante el indice de area bajo
la curva (ABC) de la curva de caracteristica en recepcion operativa (curvas ROC,
por sus siglas en Inglés), el cual mide la precision de la discriminacion del modelo
en una escala de 0.5 a 1, siendo 1 una medida certera de la poca o0 ninguna
trasposicion entre la sensibilidad y especificidad del modelo (Phillips et al. 2006).
La interpretacion de este indice ABC se descifro mediante la escala sugerida por
Hosmer & Lemeshow (1989), donde: 0.5 implica discriminacion nula; 0.5 - 0.7
representa una pobre discriminacion; 0.7 - 0.8 indica una discriminacion
aceptable; 0.8 - 0.9 refiere una discriminacion excelente y > 0.9 implica una

discriminacion excepcional.

La contribucién de las variables a la determinacién de la idoneidad de
habitat por especie, se detalla mediante el indice de importancia en la

permutacion normalizada, para expresarlo en porcentaje, posteriormente, se

58



detalla la respuesta a las dos variables mas representativas, que en conjunto

explican el 50% del ajuste de cada modelo promedio por especie.

5.3 RESULTADOS

Un total de 192 y 258 avistamientos del delfin nariz de botella fueron
usados para la temporada seca y lluvia respectivamente. Un total de 95 y 124
registros del delfin manchado pantropical fue usado para los modelos de la

temporada seca y lluvia respectivamente.
5.3.1 Desempefio de los modelos de delfinidos simpéatricos en GD

De las dos metodologias de modelaje, el mejor desempefio predictivo fue
para los modelos GBM, los valores del area bajo la curva de los modelos del
GAM, fueron notablemente bajos para el delfin nariz de botella, a pesar que la
varianza explicada fue baja. Los modelos promedio de idoneidad de habitat
generados por medio del uso de GBM, para el delfin nariz de botella y el delfin
manchado pantropical mostraron un desempefio en calidad de informacién entre
aceptable y excelente de acuerdo a la escala de valoracién del &rea bajo la curva
(Cuadro 20).

Cuadro 20.Desempefio informativo de los modelos promedios, valorados por la
varianza explicada en porcentaje y el indice del area bajo la curva, en la
prediccién/discriminacién de la idoneidad de habitat para el delfin nariz de botella

(Tt) y el delfin manchado pantropical (Sa), segregados por temporadas.

Valor de Precision Estandar Seca Lluvia

Sa Tt Sa Tt
GAM
Varianza explicada (%) 47.6 15.6 46.3 26
Area Bajo de la Curva 0.87 0.65 0.83 0.62
GBM
Area Bajo de la Curva 0.89 0.83 0.84 0.76
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Cuadro 21. Respuesta de Variables Eco-Geograficas (VEGS) para el modelo

aditivo generalizado (GAM) para el delfin nariz de botella (Tt) y el delfin

manchado pantropical (Sa) en las temporadas seca y lluvia.

Especies Temporada VEG Respuesta Valor-p
Tt Seca Profundidad Ninguna
Distancia a Rios Negativa <0.05
Distancia a 200 m Positiva <0.01
Pendiente No-lineal- pico en <0.01
S=5°-10°
Tgmperatura Superficial del Mar No-significativa >0.05
(X
Temperatura Superficial del Mar Ninguna
(SD)
Tt Lluvia Profundidad Ninguna
Distancia a Rios Ninguna
Distancia a 200 m No-lineal- pico en <0.01
D= 10-30 Km
Pendiente No lineal — pico en <0.01
S=3°-6°
Temperatura Superficial del Mar No-significativa >0.05
(X
Temperatura Superficial del Mar No-lineal—- pico en <0.01
(SD) SD =0.6-0.8
Sa Seca Profundidad No lineal — pico en <0.01
Z<100 m
Distancia a Rios No lineal — pico en <0.05
D= 5-10Km
Distancia a 200 m Negativa <0.01
Pendiente Negativa <0.05
Temperatura Superficial del Mar Positiva <0.01

X
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Temperatura Superficial del Mar
(SD)

Sa Lluvia Profundidad

Distancia a Rios

Distancia a 200 m
Pendiente

Temperatura Superficial del Mar
@)

Temperatura Superficial del Mar
(SD)

No-significativa >0.05

No lineal- pico en <0.01
Z<100m

No lineal- pico en <0.01

D=5-10 Km

Negativa <0.01

Negativa <0.05

Positiva <0.01

Ninguna

Cuadro 22. Influencia relativa (%) de las variables eco-geograficas (VEGS) para

el modelo GBM (Boosted Regression Trees) del delfin nariz de botella (Tt) y

delfin manchado pantropical (Sa) durante la temporada de lluvia y la temporada

seca. Las tres variables que contribuyen mas a explicar la variacion, se marcan

con un asterisco.

VEG Tt-Dry Tt- Sa- Sa-
Rainy Dry Rainy
Profundidad 18.47* 17.59* 47.71* 44.92*
Pendiente 11.19 14.70 7.41 7.39
Distancia a -200 m 14.86 26.10* 8.02 24.43*
Distancia a rios 19.67* 17.92* 13.88* 8.35
Temperatura superficial del  19.53* 15.83 18.90* 10.73*
mar (X)
Temperatura superficial del  16.28 7.84 4.06 4.14

mar (SD)
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Figura 10. Respuestas a Variables Eco-Geograficas derivadas del modelo GAM,

del delfin nariz de botella durante la temporada seca en Golfo Dulce (2011-2015).
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Figura 11. Respuestas a Variables Eco-Geograficas derivadas del modelo GAM,
del delfin nariz de botella durante la temporada lluvia en Golfo Dulce (2011-
2015).
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Figura 12. Respuestas a Variables Eco-Geograficas derivadas del modelo GAM,

del delfin manchado pantropical durante la temporada seca en Golfo Dulce

(2011-2015).
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Figura 13. Respuestas a Variables Eco-Geograficas derivadas del modelo GAM,
del delfin manchado pantropical durante la temporada lluvia en Golfo Dulce

(2011-2015).
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La contribucion de variables eco-geograficas se muestra en el cuadro 21.
Para el delfin nariz de botella el modelo GAM, identific a la pendiente, distancia
a 200m y distancia a rios, como los mejores predictores de la temporada seca,
de igual manera la distancia a 200 m, la pendiente y la temperatura superficial
del mar son relevantes para la temporada de lluvia. Los encuentros con delfines
nariz de botella fueron inversamente relacionados a la distancia a rios, distancia
a los 200 m y a gradientes en pendiente de entre O - 5 grados (Fig. 10). Durante
la temporada de lluvias los avistamientos de delfines nariz de botella se
incrementaron con una mayor distancia a la isobata de los 200 m, la
correspondiente profundidad somera, valores de pendientes de entre 3-6 grados
y variacion de la temperatura superficial del mar de entre 0.6 a 0.8 grados (Fig.
11).

El modelo final para delfines manchados pantropical resalté una trama
mas compleja y diversa de de VEGS, incluyendo a la profundidad, distancia a los
200 m, el promedio de la temperatura superficial del mar, distancia a rios y
pendiente, como predictores de caracter significativo en ambas temporadas
(cuadro 22). La presencia del delfin manchado pantropical en la temporada seca,
esta asociada primariamente a profundidades mayores a los 100 m, se relaciona
de manera inversa al incremento en distancia a la is6bata de los 200 m y es
positivamente afectada por el incremento en temperatura superficial del mar
(Fig.12). El modelo GAM para la temporada de lluvia fue muy similar a lo descrito

para la temporada seca (Cuadro 22, Fig. 13).

Los resultados del modelo GBM consideran la importancia de la
profundidad (Cuadro 3.), particularmente para el delfin manchado pantropical
(temporada seca: 47.71%, temporada lluvia: 44.92%). La distancia a la isobata
de los 200 m fue importante para ambos delfinidos, especialmente en la
temporada de lluvia (Tt: 26.10%, Sa: 24.43%). La distancia a los rios fue de
mayor relevancia para la diferenciacion del modelo del delfin nariz de botella,
especialmente durante la temporada seca (19.67%). Los modelos GBM fueron
seleccionados como los mejores en el poder discriminatorio para el habitat
idéneo del delfin nariz de botella y el delfin manchado pantropical tal como se

ilustra en la figura 14.
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Figura 14.ldoneidad de habitat derivada de los modelos GBM para el delfin
manchado pantropical (paneles superiores) y delfin nariz de botella costero
(paneles inferiores) en Golfo Dulce, durante la temporada seca y temporada de

lluvia.
5.4 DISCUSION

Los resultados derivados del analisis muestran la falta de traslape
espacial entre el delfin manchado pantropical y el delfin nariz de botella en Golfo
Dulce. La mayor proporcion de habitat idoneo para el delfin nariz de botella esta
delimitada a largo de linea de costa en GD, especificamente asociado a las
desembocadura de los rios , tales como Rincén, Esquinas y Coto Colorado, con
particular referencia al subsistema conformado por los rios Tigre y Platanares.
Para el delfin manchado pantropical el habitat mas idéneo en GD es el centro de

la Cuenca interna, dentro de la is6bata de los 100 m.
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5.4.1 Desempeiio de los modelos de distribucion

En general, todos los modelos obtenidos tuvieron un buen desempefio. La
capacidad predictiva de los modelos se incrementd, por el uso de una serie de
datos semi-independientes en la validacion. Sin embargo, los modelos GBM
presentaron un desempefio superior al GAM, especialmente en el analisis con
el delfin nariz de botella, probablemente por la naturaleza mas generalista y de
conductas mas plasticas- adaptables de esta especie (Wells & Scott 2008), por
lo que la flexibilidad del enfoque con GBM (James et al. 2013) fue el mas

adecuado.
5.4.2 La reparticion de habitats entre delfines simpatricos en GD.

Dentro del espacio limitado de GD, el delfin manchado pantropical y el
delfin nariz de botella no comparten el mismo habitat. La hipétesis sobre la
diferenciacion a escala fina en esta evaluacion, se sustenta en la caracterizacion
de las VEG, las cuales describen el habitat idéneo y las posiciones geogréficas
opuestas de los datos de presencia de delfines. La falta de coincidencia espacial,
estaria condicionada por los requerimientos espaciales que limitan la idoneidad
de habitat. En consecuencia, un conjunto de respuestas complejas caracterizan

la idoneidad de habitat para ambas especies.

Para el delfin manchado pantropical estas respuestas son consistentes
con la estructura batimétrica en la cuenca interna de GD; una pendiente baja y
aguas profundas > 100m. El incremento en TSM es congruente con la posicion
de registros relativos al flujo de agua dulce por desembocadura de los rios. La
idoneidad de habitat para el delfin nariz de botella se caracteriza por diferentes
respuestas a variable diversas de acuerdo a la temporada. Durante la temporada
seca esta idoneidad esta influenciada por el drenaje de los rios en GD, a
distancias de 5 a 15 km desde la isobata de 200 m. EIl habitat idoneo en la
temporada de lluvia para el delfin nariz de botella, es igualmente afectado por
los rios, a distancias mas cercanas a la isobata de 200 m (entre 5-10 km), lo que
corresponde a aguas relativamente cercanas a la costa, donde la variacion en
TSM (de entre 0.6 a 0.8 grados), determina que estan bajo influencia de las
desembocaduras de los rios, que en la temporada de lluvia, aumentan

notablemente su caudal y aporte a la cuenca interna. A pesar que las respuestas
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a la VEG, pareciese diferenciarse por las temporadas en GD, a nivel del patron
espacial, hay poca o ninguna influencia de la estacionalidad, lo que confirma la
importante presencia durante todo el afio de ambos delfinidos en GD (Oviedo et
al. 2015).

La relevancia de la profundidad como facilitador de la segregacion de
habitat ha sido documentada previamente (Acevedo & Burkhart 1998; Cubero-
Pardo 1998a, 2007a; Oviedo 2007, 2008). De acuerdo a Oviedo (2007) la isébata
de los 100 m es un factor limitante, que separa el nicho efectivo del delfin nariz
de botella y el delfin manchado pantropical, este Gltimo con menos frecuencia en
avistamientos en aguas someras, mientras que el delfin nariz de botella, tiene
una amplia tolerancia a diferentes profundidades en su patron de avistamiento
en GD.

Oviedo (2007) resalta la relevancia de la segregacion de habitat como el
principal aspecto que fomenta la coexistencia de estas especies en GD. En este
caso, los factores hidrogréficos que dan forma al patrén de distribucién,
frecuentemente se entretejen, integrandose a las caracteristicas batimétricas del
habitat (Weir et al. 2012). El resultado de esta evaluacion confirma la reparticién
de recursos, la cual se refleja en particién espacial del habitat, como mecanismo
alternativo a la exclusion competitiva entre ambos depredadores. La informacion
demografica es particularmente requerida, para establecer la aptitud ecoldgica y
especificar el nivel de adaptabilidad de ambos delfines a su habitat respectivo
(Morris 1996). Esta informacion demogréafica permitirA reconocer el mecanismo
de equilibrio, asociado a la coexistencia (Chesson 2000). Ambos delfines
conducen sus actividades claves para sus ciclo de vida en GD: alimentacion
activa, reproduccion, lactancia y cuidado de crias, han sido observadas dentro
de los ambitos del Golfo. Lo anterior facilita establecer la persistencia de las
poblaciones de ambas especies y fomenta su aptitud ecolégica (Oviedo et al.
2015, Herra Miranda et al. 2016).

En esta evaluacion, la segregacion por habitat entre delfines manchados
pantropical y nariz de botella, es solo en base a VEG del espectro abidtico. Es
necesario complementar esta informacion, con detalles de los elementos bioticos
del ecosistema (Peterson 2011). Sin embargo, las areas definidas como de
mayor idoneidad de habitat, coinciden con los habitats criticos de alimentacion
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identificados en otros analisis, para ambos; el delfin nariz de botella (Oviedo
2007; Herra Miranda et al. 2016) el delfin manchado pantropical (Oviedo 2007,
Oviedo 2008; Oviedo et al. 2015) en base a datos de conducta. En dichos
habitats criticos se enfatiza el uso de area central en GD, en contraposicion a

habitats marginales (Weir et al. 2012).

5.4.3 El efecto de la heterogeneidad del habitat en la coexistencia del delfin

nariz de botellay el delfin manchado pantropical en GD

La definicién de simpatria en organismos movibles como los delfines en
GD, puede verse enmascarada por efecto de la escala, ambas especies se
movilizan entre parches de habitats con diferentes atributos de idoneidad. Estos
hébitats, adyacentes, constituyen un mosaico de paisaje marino, a nivel meso-
escala se observa como un estado de simpatria. Este se difumina, cuando los
recursos limitados se integran a un gradiente bien definido, donde las
necesidades y la distribucion de cada especie se hacen evidentes. Por lo tanto,
la heterogeneidad de habitat es crucial para sustentar simpatria 0 coexistencia
bajo cercania espacial dentro de GD (Chesson 2000; Parra 2006; Adler et al.
2013).

Las observaciones de la conducta alimentaria de delfines en GD, son
consideradas como indicios importantes, no solo de disponibilidad de presas,
sino también, de la diversidad de habitats, lo que en estudios previos no ha sido
considerado al definir GD como un habitat con caracteristicas homogéneas
(Cubero-Pardo 2007a). Las evidencias discutidas en este estudio destacan la
heterogeneidad de habitat como factor que define la divergencia espacial de

ambas especies de delfines

El patron de segregacion espacial en GD para los delfines manchados
pantropical y nariz de botella, contrasta con el traslape documentado en otras
poblaciones simpatricas, de latitudes mas altas. El delfin comdn y el delfin
oscuro exhiben traslape espacial en el Golfo de San Matias, Argentina
(Svendsen et al. 2015), lo cual se refleja en el consumo de la presa principal,
anchoveta argentina (Engraulis anchoita) por ambos depredadores (Romero et
al. 2012). De manera similar, delfines comunes y listados de habitos neriticos,

se traslapan parcialmente en el espectro espacial y trofico, particularmente en el
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consumo de presas en la Bahia de Viscaya (Pusineri et al. 2008). Parra (2006) y
Parra et al (2006, 2011) también documentan traslape espacial en especies
tropicales, como Orcaella heinsohni y Sousa chinensis, en el noreste de
Australia, incluyendo coincidencias parciales en consumo de presas, con

marcada teutofagia en O. heinsohni (Parra & Jedensjo 2014).

Cuando diferentes atributos funcionales son favorecidos en diferentes
ambientes (Adler et al. 2013), la heterogeneidad espacial promueve la
coexistencia. La coexistencia entre el delfin nariz de botella y delfin manchado
pantropical se enmarcan bajo esta premisa en dos formas: a) diferencias
morfolégicas en la anatomia oral, especificamente en nimero y tamafio de
dientes (Perrin 1975a, 1975b; Perrin et al. 1987; Perrin et al. 2011) y b)
diferencias en conducta alimentaria, particularmente en captura y consumo de

presas, asociada con la heterogeneidad de GD (Herra Miranda et al. 2016)

La evaluacion del patrén de distribucidén de delfines simpétricos en Golfo
Dulce, demostré la ausencia de traslape espacio-temporal y la diferenciacién de
nichos entre el delfin nariz de botella costero y el delfin manchado pantropical.
La coexistencia de ambos depredadores en GD esta asociada a la
heterogeneidad de habitat y como aspectos a considerar, el patron de
distribucion depende notoriamente de la escala en la que se evalla. El proceso
de coexistencia para delfinidos en este fiordo tropical se caracteriza como una
simpatria aparente a la escala del Golfo, con alopatria a escala fina dentro del

micro-habitat ocupado por cada depredador.

69



6. DISCUSION GENERAL

Esta disertacion se enfoca en el entendimiento de los mecanismos que
sustentan la coexistencia de comunidades de delfines costeros en simpatria.
Varias especies de delfines, tanto en el ambito costero como en el oceanico viven
en simpatria, sin embargo, el enfoque de estudio tradicional se centra en evaluar
una sola especie, por lo tanto, como estas especies se reparten los recursos, o
que otros elementos explican los procesos de exclusion competitiva y sus

consecuencias, es aun escasamente estudiado (Parra 2005).

La contribucion al conocimiento de la ecologia del delfin nariz de botella
costero y delfin manchado pantropical se discute en los siguientes parrafos, para
luego en conjunto sintetizar el aporte en definir los patrones y procesos implicitos
en su coexistencia en GD. Finalmente se establecen recomendaciones para la
continuidad de la investigacion en ecologia conductual de estos delfinidos, en

funcién al manejo y conservacién de GD como habitat critico.

6.1 La conducta de alimentacion del delfines nariz de botella y delfines
manchados pantropicales en GD: evidencia indirecta de la disponibilidad

de recursos presas.

Las observaciones de conducta facilitan inferencias relacionadas con la
dimension tréfica que describen y definen la reparticibn de nichos como
mecanismo principal en la coexistencia de ambos delfines. En la seccion
introductoria de esta disertacién, se establecié que los registros de conducta de
delfines nariz de botella y manchados pantropical serian un eje transversal para
describir los patrones que se desarrollan en los capitulos anteriores, la conducta
al ser una respuesta ante los estimulos asociados a los componentes
estructurales del habitat (Mann 2000, Gowans et al. 2007), es también una
medida indirecta de esos componentes en particular del espectro biotico, el cual

para GD es una informacion aun escasa.

En base a lo anterior, los resultados etologicos asociados a la profundidad,
como factor relevante en la distribuciéon (Bouchet et al. 2015), permiten inferir la
disponibilidad del recurso presas, que precipita la respuesta en forma de

conducta superficial de alimentacion observada. Los presupuestos de actividad
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de ambos delfinidos coinciden en la relevancia de la dupla Alimentacién —
Movilizacion, muy por encima de las otras conductas tipificadas en el etograma,
tanto a nivel se seguimiento grupal, como a nivel de observaciones al primer
encuentro, la relevancia de ambas conductas ha sido igualmente observada en
otras especies de delfinidos. Por ejemplo, para el delfin oscuro L. obscurus en
Patagonia, Argentina (Degrati et al. 2010, Dans et al. 2012), la asociacion entre
alimentacion y movilizacion es una respuesta a la distribucion de las presas,
donde episodios de movilizacién, tienen como funcion primaria la basqueda de
las mismas (Dans et al. 2012), por lo que ambas conductas estan

contextualizadas al consumo de energia.

Adicionalmente, la disgregacion de la conducta alimentaria en las fases
de persecucion de presas y apnea de captura (Neumann & Orams 2003), permite
establecer diferencias importantes sobre la captura y el tipo de presas, entre el
delfin nariz de botella y el delfin manchado pantropical:

a) Las diferencias significativas en la profundidad donde ocurren las
observaciones de eventos de alimentacion y movilizacion entre el delfin nariz de
botella y el delfin manchado pantropical, son indicios claves de los diferentes
tipos de presas que cada depredador consume. Lo anterior sustenta las

diferencias en nichos ocupados.

b) Para el delfin manchado pantropical, la profundidad donde se realiza la
fase de persecucion de presas es independiente a la estrategia utilizada (grupal
vs coordinada), sin embargo la apnea para la captura y consumo de presas
ocurre profundidades diferentes cuando la captura es sincronizada de forma
cooperativa, en contraste a cuando es simplemente en grupos. Esto permite
inferir que la fase de persecucion busca acorralar y compactar las agregaciones
de pequefios pelagicos, en particular, peces de las familias Exocoetidae y
Hemiramphidae. Consecuentemente, habria una profundidad Optima para

sincronizar la captura entre los individuos del grupo.

c) No hay diferencias significativas en profundidad, entre las fases de
persecucion y apnea de captura-consumo de presas para el delfin nariz de
botella. Considerando que los eventos de alimentacion son en su mayoria de

caracter individual. Lo que permite inferir, que las presas no requieren de
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estrategias complejas de captura a nivel grupal, por ser en su mayoria presas
demersales. Sin embargo es importante resaltar la localizacion de esos eventos
de alimentacion; en la desembocadura de los rios donde se forman frentes
mareales que facilitan la contencion de presas (Gregory & Rwoden 2001,
Mendes et al. 2002, Hastie et al. 2004, Fury & Harrison 2011).

Adicionalmente los datos de conducta alimentaria sugieren abundancia
del recurso presa, lo que sustenta la liberacion competitiva entre delfines nariz
de botella y manchados pantropical. De haber traslape en consumo de presas,
deberia ser de presas muy abundantes como pequefios pelagicos en GD. Lo
anterior facilitaria incluso agregaciones multiespecies de depredadores a nivel
de comunidad fuera del Golfo, donde se han observados a delfines manchados
y nariz de botella (Romero et al. 2012, Scott et al. 2012, Cremer et al. 2017).

6.2 Patrones y procesos implicitos en la coexistencia del delfin nariz de

botellay el delfin manchado pantropical en GD.

En los capitulos presentados anteriormente, los resultados obtenidos
sustentan la reparticion de recursos como el mecanismo relevante en la
coexistencia del delfin manchado pantropical y el delfin nariz de botella costero,
sustentado por la heterogeneidad del habitat en GD. Lo aspectos mencionados
anteriormente actdan en sinergia con las caracteristicas funcionales y los
atributos de las poblaciones de cada delfin, resultando en una reduccion de la

exclusion competitiva.

Considerar aspectos de la ecologia conductual de las especies evaluadas,
promueve una mayor comprension de los proceso implicitos en la coexistencia
de cetaceos odontocetos en GD. De acuerdo a lo sugerido por Gowans et al.
(2007), en el caso de estudio de delfines simpatricos en Costa Rica, el delfin
nariz de botella en GD concuerda con la caracterizacion de las comunidades
residentes. Segun estos autores estas comunidades se basan en la
disponibilidad de recursos predecibles en areas discretas. La condicion residente
provee al organismo de un conocimiento sustancial de la distribucioén del recurso
presas y del riesgo de depredacion, lo que incide directamente en su éxito

reproductivo. Para T. truncatus en Golfo Dulce, dicho éxito se evidencia en la
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recaptura de hembras adultas con crias que conforman grupos maternos dentro
del Golfo.

Por otro lado, el delfin manchado pantropical en este fiordo tropical
concuerda con la descripcion de comunidades intermedias de delfinidos, entre
las residentes y las de amplio rango de movilizacién. Bajo esta perspectiva, los
recursos que fomentan este patron social se presentan en un gradiente entre
abundantes/agregados y escasos/dispersos. Para el caso del delfin manchado
pantropical, los recursos de GD estan mas cercanos al extremo
abundantes/agregados. En consecuencia se espera que la disponibilidad de
recursos, promueva también un patron de residencia estable, tal como se
evidencia en las caracteristicas demograficas de esta especie semi-pelagica.
Los resultados de los modelos de capturas y recapturas complementados con
los patrones de agrupamiento y las observaciones de conducta, respaldan lo

discutido anteriormente.

Los argumentos anteriores tienen un peso importante como aspectos
claves de la coexistencia, cada delfin en GD presenta caracteristicas
demograficas que sugieren estabilidad en su adecuacion ecologica (alta
sobrevivencia, produccién de crias y tamafios poblacionales asociados a una
posible capacidad de carga). Ambas especies se benefician de estrategias
alimentarias especificas, que en base a las diferencias morfolégicas, les permite
aprovechar las caracteristicas estructurales de cada habitat critico relevante en
su distribucion. Esto podria ser un indicio de cultura (Rendel & Whitehead, 2001),
tal como lo explica Connor (2001): el establecimiento de -caracteristicas
culturales en delfinidos, promueve la coexistencia en ambientes 6ptimos en

términos de ofertas de recursos (Gowans et al. 2007).

La heterogeneidad del habitat se traduce en diversidad espacial y
determina el patrén de diversidad de cetdceos en GD (Chesson 2000; Oviedo et
al. 2015). En ambientes marinos tropicales el efecto de la heterogeneidad de
habitat se focaliza mayormente en la diversidad espacial, ante la irrelevancia de
la estacionalidad en la presencias de estos delfinidos en GD. Adler et al (2013)
consideran que la heterogeneidad espacial promueve la coexistencia, cuando
diferentes atributos funcionales de los posibles competidores son favorecidos por
ambitos diferentes (micro-habitats).
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¢, Qué micro-habitats son determinantes en Golfo Dulce?: todo el litoral del
Golfo es importante para el delfin nariz de botella, pero en particular las
desembocadura de los rios son claves para la alimentaciéon (Oviedo 2007,
Oviedo et al. 2015, Herra-Miranda et al. 2016); la formacién de frentes mareales
en las desembocaduras concentrarian las presas, consolidando la disponibilidad
de recursos clave para el delfin nariz de botella. Para el delfin manchado
pantropical la cuenca interna y en particular la porcién anodxica (profundidad >
100 m), es relevante como area critica de aprovisionamiento, la capa andxica
después de los 100 m de profundidad concentraria las agregaciones de

pequefios pelagicos en las capas superficiales de la columna de agua.

Los atributos de ambos delfinidos que facilitarian aprovechar la diversidad
espacial del habitat, no estan limitados a caracteristicas morfolégicas y
anatomicas (Begon et al. 2006). La estrategias en conducta alimentaria también
forman parte importante de esos atributos, esto se ve reflejado en la conducta
alimentaria del delfin manchado en GD, la cual sugiere que estos delfines
aprovechan las caracteristicas hidrolégicas (anoxia) de la cuenca interna en
Golfo Dulce, lo cual afectan la tolerancia fisiol6gica de sus presas (pequefios
pelagicos: Exocoetidae, Hemiramphidae), para cooperativamente aprovechar el
recurso presa y maximizar la ganancia en consumo de energia. De manera
similar, T. truncatus obtiene una ventaja considerable al moldear su conducta
alimentaria, al explotar los recursos y la caracteristicas hidrolégica de las
desembocadura de los rios para maximizar la captura de presas. Los aspectos
anteriores resaltan las diferencias en estrategias de alimentacidon que
fomentarian la simpatria directa a escala del Golfo, donde el traslape en presas
potenciales es minimizado por los patrones diferenciales en uso de habitat
(Cremer et al. 2017)

La coexistencia de delfines manchados pantropicales y delfines nariz de
botella en GD, se establece por medio de la reparticion de recursos, este
mecanismo se refleja directamente en la disponibilidad del habitat idoneo para
cada especie en los modelos de distribucion. La reparticion de habitat facilita la
coexistencia cuando hay diferencias en los requerimientos de cada posible
competidor, incluso en ausencia de heterogeneidad (Schoener 1974, Tilman

1982). A pesar de sustentar la coexistencia para delfines en GD, el analisis
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detallado de los modelos de distribucion resalta un aspecto clave a considerar:
la diferenciacion de nichos de las especies involucradas a escala fina
compromete el caracter simpétrico y sugiere considerar en el nivel de micro-
habitat, la posibilidad de que ambos delfinidos son en esencia alopatricos. Lo
anterior fomenta poca o ninguna interaccion entre ambas especies, al menos en

la cuenca interna de GD donde el contraste entre hébitats es mayor.

Cuando se compara la distribucion de las mismas especies en ambitos
fuera de GD, la exclusién competitiva/coexistencia no resulta tan evidente en las
interacciones entre S. attenuata y T. truncatus, en particular en aguas de la
Peninsula de Osa. Se debe ponderar que la comparaciéon de la idoneidad de
habitat estaria en funcion a las diferencias observables a nivel de ecotipos. El
ecotipo oceénico de T. truncatus (Pacheco et al. 2011, Oviedo et al en rev.) esta
asociado a la transicion del habitat neritico-oceénico, mientras el otro posible
competidor (S. attenuata) favorecia el habitat neritico expuesto a lo largo de la
costa. Sin embargo, no hay suficientes detalles en habitos alimentarios que
definan la reparticion de recursos como base de la supresion de la posible

competencia por recursos presas.

6.3 Implicaciones para el manejo y conservacion del Golfo Dulce como
Habitat Critico

La pérdida de depredadores tope en el ecosistema marino tiene
consecuencias en la funcionalidad y estructura del mismo, por lo tanto la
comprension de los patrones y procesos de la coexistencia de depredadores es
clave en la conservacion y manejo de la biodiversidad (Bearzi et al. 2006; Ferreti
et al. 2008).

Los habitats criticos se definen y clasifican en contextos bioldgicos
importantes como la alimentacion, reproduccién y crianza, proteccion de
depredadores, descanso, migracion, entre otros (Hoyt 2011). Un aspecto clave
en la determinacion de un habitat critico, es la densidad de las especies focales
gue presentan un uso activo del area, la cual conforma un gradiente asociado a

la disponibilidad del recurso que sustenta la calidad del habitat.

A lo largo del desarrollo de esta investigacion se ha establecido la

importancia de la desembocadura de los rios que fluyen a la cuenca interna de
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GD, como zonas claves para el delfin nariz de botella (Oviedo 2007, Oviedo et
al. 2015, Herra-Miranda et al. 2016). Consecuentemente la porcion central de la
cuenca interna del Golfo, es relevante en el uso de habitat del delfin manchado
pantropical (Oviedo 2007, Oviedo 2008, Oviedo et al. 2015). Hay dos aspectos
claves en el uso de habitat que sustenta la relevancia de estos ambitos
especificos: a) ambos son zonas de aprovisionamiento, donde activamente se
realiza la captura y consumo de presas, son hébitats criticos de alimentacion. b)
La presencia de grupos maternos aprovechando el recurso presas, también
determina el uso de habitat en funcion a la proteccion de crias, particularmente
las desembocaduras de los rios son zonas guarderias para las hembras en
lactancia del delfin nariz de botella.

La biodiversidad marina en general y en particular los cetaceos enfrentan
actualmente una variedad de retos complejos, por la incidencia de efectos
antropogénicos; como el cambio climatico, contaminacién acustica, captura
incidental y colisidbn con embarcaciones en lugares de concentracién importante
(Reeves 2008, 2017; Laist et al. 2001; Guzman et al. 2012). Mientras algunas de
las amenazas detalladas anteriormente conllevan directamente a un incremento
de la mortalidad, otras amenazas se manifiestan a través de efectos a largo plazo
y de caracter acumulativo, un claro ejemplo es la alteracion constante de
conductas como alimentacion, descanso y socializacién, lo que repercute en
funciones bioldgicas claves (Constantine et al. 2004, Lusseau 2006), reduciendo
la capacidad de reproduccion de las especies, lo que implica impactos negativos
a nivel de poblaciones (Lusseau 2004, Bejder et al. 2006).

Las estrategias de manejo y conservacion para mitigar dichos efectos
antropogénicos deben sustentarse en un entendimiento integral de los
requerimientos de habitat de especies susceptibles (Gerrodette & Eguchi, 2011).
En contraste a los habitats criticos de origen terrestre, la definicion de limites en
habitas criticos marinos es por naturaleza, mas dinamicos y menos fijos. De
acuerdo a Hoyt (2011), lo anterior es particularmente valido para areas criticas
de alimentacion, que dependen de procesos ecoldgicos que inciden en cambios
de la columna de agua. Por lo tanto los objetivos de manejo y conservaciéon en
GD, deben hacer énfasis en: a) invocar el principio precautorio hacia estos

habitat criticos, que actualmente estan en relativa estabilidad y b) establecer
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decisiones de caracter conservativo que ante la poca certeza y falta de mayor
informacion favorezca la proteccién del recurso (Mangel et al.1996), en particular
con respecto a las pesquerias de pequefios pelagicos de la familia

Hemiramphidae, los cuales tienen gran valor para la pesca deportiva.

Actualmente se hacen esfuerzo en promover una categoria de manejo
que provea proteccion a los habitats criticos mencionados anteriormente, el golfo
ha sido declarado una Area de Pesca Responsable, pero este estatus, no
establece lineamientos de manejo sdlidos, ni tipifica responsabilidades para el
control y proteccién. Solo establece las artes de pesca que se deben utilizar en
cada zona de GD.

Esta disertacién aporta no solo argumentos espaciales necesarios para el
ordenamiento de GD, sino también los primeros estimados del tamafio
poblacional y caracteristicas demograficas como los estimados de
supervivencia, del delfin manchado pantropical, un recurso clave para
actividades de turismo local. De igual manera se actualiza y se detallan los
aspectos demograficos del delfin nariz de botella, la especie méas susceptible a
los impactos antropogénicos por sus habitos y asociacion con la linea de costa,
que ademas, ya presenta indicios de afectacibn por la incidencia de
enfermedades dérmicas como el LLD (Enfermedad Similar a Lacaziosis:

Lacaziosis Like Desease)(Besessen et al. 2014, Pacheco-Polanco 2015).

En funcion a las necesidades de manejo y al impacto potencial del
desarrollo costero en GD, se sugiere: 1) la continuidad de las evaluaciones
demograficas para ambas especies de delfines y establecer periodos de 10 afios
para el analisis de tendencias. 2) Igualmente se recomienda una evaluacion
cuantitativa del recurso presa base, es necesario saber la abundancia de
recursos pesqueros, para ser efectivos en las regulaciones establecidas
actualmente, considerando que a partir del conocimiento de los tamafos
poblacionales del delfin manchado pantropical y el delfin nariz de botella, se
puede inferir las necesidades de consumo anual-local de estos depredadores. 3)
La continuidad en las observaciones de conducta de manera periodica, permite
inferir la evolucion del uso de habitat de los delfinidos en GD. También permitira
evaluar posibles impactos en actividades como la alimentacion dentro de los
habitats criticos. 4) Los habitats criticos son areas de importancia para la
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conservacion, se sugiere integrarlos en una red de areas marinas protegidas
(AMPs).

6.4 Recomendaciones de investigacion a futuro en delfines de Golfo Dulce
En base a los elementos discutidos en esta disertacion, se recomienda:

1) Evaluar la ecologia tréfica por medio de marcadores ecologicos en ambas
especies de delfines tanto en GD como en los &mbitos externos. Actualmente se
cuenta con un numero reducido de muestras (Tt-GD: N=6, Sa-GD N=9) y se
espera llegar a 25 muestras de tejidos por especie para ambas temporadas: Se
plantea analizar en base a isotopos estables el nivel tréfico, la amplitud del
posible nicho isotopico y posibles traslapes entre especies, adicionalmente se
busca evaluar por medio de un modelo de mezcla la estructura trofica de los

ambitos costeros y pelagicos de GD.

2) Se recomienda integrar el actual marco de analisis demografico de delfines
nariz de botella y delfines manchados pantropicales en GD, con las localidades
potenciales donde habria conectividad entre poblaciones locales. Ya hay una
recaptura entre un delfin nariz de botella catalogado en GD vy fotografiado en el
Golfo de Chiriqui. Se sugiere establecer un andlisis CMR en base a un disefio
robusto multi-estado, que permita integrar diferentes localidades de muestreo
(Chabanne et al. 2017) para entender posibles dinamicas a nivel de

metapoblaciones.

3) Es necesario profundizar a nivel de genética y a nivel de morfometria la
diferenciacion del delfin nariz de botella y el delfin manchado pantropical en

ecotipos, para asi confirmar dicho estatus en S. attenuata en GD.
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7. CONCLUSIONES

1.- El delfin nariz de botella costero en Golfo Dulce es una poblacion discreta de
< 120 delfines, con individuos que presentan una alta fidelidad de habitat, que

les confiere un caracter residente.

2.- El delfin manchado pantropical en GD, posee caracteristicas demograficas
que los tipifican como una especie de delfin semi-pelagico, con un tamafio

poblacional de <400 individuos.

3.- El golfo representa un habitat critico de alimentacién para el delfin manchado
pantropical, que sustenta un grupo relativamente pequefio de delfines, los cuales

desarrollan una fidelidad de habitat de tipo residente.

4.- La evaluacion del patron de distribucion de delfines simpatricos en Golfo
Dulce, demostro la ausencia de traslape espacio-temporal y la diferenciacion de

nichos entre el delfin nariz de botella costero y el delfin manchado pantropical.

5.-La coexistencia de ambos depredadores en Golfo Dulce esta ligada a la
heterogeneidad de habitat, donde los habitats criticos estan espacialmente
diferenciados.

6.-El proceso de coexistencia para delfinidos que se caracteriza como una
simpatria aparente a la escala de Golfo Dulce, con alopatria a escala fina dentro
de los micro-habitats del Golfo.

7.- Las caracteristicas ecologicas de cada especie, como la abundancia y la
distribucién local, en adicion a diferencias morfologicas claves, promueven en
conjunto la reparticion de recursos y las diferencias en uso de habitat como los

mecanismos principales en el proceso de coexistencia de ambos de predadores.
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ANEXOS

Anexo 1. Diversidad de cetaceos (2005-2015) en la cuenca interna de Golfo Dulce: Mn=Megaptera novaeangliae, Pc= Pseudorca
crassidens, Sa= Stenella attenuata, Tt= Tursiops truncatus. Modificado de Oviedo et al. (2015)
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Anexo 2. Diversidad de cetaceos (2005-2015) en la zona del umbral de Golfo Dulce: Mn=Megaptera novaeangliae, SaU= Stenella

attenuata, Sb= Steno bredanensis, Tt= Tursiops truncatus. Modificado de Oviedo et al. (2015)
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Anexo 3. Diversidad de cetaceos (2005-2015) en la zona de transicion-oceanica de Golfo Dulce: Ba=Balaenoptera sp, Dd=
Delphinus delphis, Gm= Globicephala macrorhynchus, Ks= Kogia sima, Lh= Lagenodelphis hosei, Oo= Orcinus orca, SaO=
Stenella attenuata, Sb= Steno bredanensis, SI= Stenella longirostris centroamericana, TtO= Tursiops truncatus (oceéanico),
Zc= Ziphius cavirostris. Modificado de Oviedo et al. (2015)
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partitioning mediates the coexistence of sympatric dolphins in a tropical
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Habitat partitioning mediates the coexistence of sympatric dolphins
in a tropical fjord-like embayment
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* Correspondent: leninovil @ gmail.com

Bottlenose dolphins (Tursiops triacaius ) and pantropical spotted dolphins (Stenella atfenmata) co-occur in Golfo
Dlce, a ford-like embayment located in the southern Pacific coast of Costa Rica. We evaluated if spatial overlap
by these dolphin species is associated with similar environmental requirements. Presence-only models based on
niche theory were constructed by contrasting a set of spatial locations with the responses of the target species
o abiotic ecogeographical variables (EGVs: depth. slope, distance to rivers, distance to 200 m isobath, mean
sea surface temperatere, and variation in sea surface temperature). Models were cross-validated with levels of
discrimination that ranged from acceptable toexcellent basad on the area under the curve assessment (T framcatis,
rainy season: .76, dry season: 083; 5. aitenuata, rainy season: .84, dry season: 0.89). Both dolphin species
occwr in Golfo Dulce year-round: the lack of seasonality documented previously was supported by the modeals.
Species distribution models showed no spatial overlap, with differences in EGVs affecting their distribwtion
(T, trurcatus: distance to river + distance to 200 m isobath, 5. atternmata: depth + sea surface temperature). We
arpue that the coexistence of both predators in Golfie Dulce is linked to habitat heterogeneity, where critical
habitats are spatially differentiated. The lack of fine-scale spatial overlap, along with influential abictic vaniables,
highlights a process of coexistence for dolphins that are sympatric at the scale of Golfo Dulce, but within the Gulf
there is fine-scale allopatry.

El delfin nariz de botella { Tersiops truacatus) y el delfin manchado pantropical (Sterella atfenuata) son delfinidos
presentes en el Golfie Dulce, uma bahin similar a un fiordo, en el litoral del Pacifico Sur de Costa Rica. Este
estudio evalida s el traslape espacial en esias especies se asocia a requerimientos ambientales similares. Se
hicieron modelos de “solo presencia™ basados en la teorla de nichos, que ponderan una muoestra de localidades
seogrdficas con la respuesta de Las especies evaluadas a variables ecopeogrificas abidticas (VEGs: Profundidad.
Pendiente, Distancia o Rics. Distancia a la Isobata 200 m. Promedio de la Temperatura Superficial del Mar y
Variacitn de la Temperatura Superficial del Mar). Los modelos sz sometieron a validacidn crozada con niveles
de discriminacidn en un rango que va desde aceptable a excelente, en base a la medicitn del Area Bajo la
Curva (T, truncatus. temporada de Muvia: 0.76, temporada seca: 0.83; 5. aftenaata tiemporada de luviac 0084,
temporada seca: 0LE9). Ambas especies de delfines estin presentes todo el afo, los modelos sustentaron la
falta de estacionalidad documentada previamente. Los modelos de distribucidn de las especies no muestran
traslape espacial. estos evidencian diferencias en YEGs que afectan la distribucidn de los delfines (70 framcatus:
distancia a rios + distancia a isobata de 200 m, 5. atfenuats: profundidad + temperatura superficial del mar).
La coexistencia de ambos depredadores en el Golfo Dulce estd ligada a la heterngeneidad de habitat, donde los
hadbitats criticos estdn espacialmente diferencindos. La falta de traslape en la dimensidn espacial del hibitat,
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incluyendo la segregacidn de las wariables abidticas, resaltan un proceso de coexistencia para delfinidos que se
caracteriza como una simpatr(a aparente a la escala del Golfio Dulce con alopatria a escala fina dentro del Golfo.

Key wonds: cocxisience, Cosia Rica, ecological niche modeling, Golfo Duloe, habilat partitioning, spatial overlap, Steneila

atienmara, sympairy, Tiorsiops fruncaius

A crucial part of the swrvival of a species includes either
outcompeting surrounding species or coexisting with them.
Sympatric species are those with geographical co-occumence
and the potential for home-range overlaps (Heinrich et al.
2010). Home-range overlap does not necessarily imply direct
interaction, due to the potential for species to occupy differ-
ent microhabitats, have distinct dietary preferences, or show
different circadian activity patterns (Davies et al. 2007).
Consequently, currently accepted ecological theory predicts
that stable communities of coexisting species will diverge to
some degres in resource wtilization. incloding bat not limited to
prey species, habitat selection, and diel patterns (Roughgarden
1976; Dy 2000). Coexistence is associated with sspregation of
occupied niches or “partitioning™ of resources. Niche segrega-
tion is expected to occur at finer scales. such as the microhabitat
level, where environmental factors affect individual behavior
(Morris 1996). Funthermore, niche segregation between gen-
eralists and specialists also is affected by scale. where there
could be underused or unused resources by the specialist at fine
spatial scales (Morris 1%96; Leimgruber et al. 20014); that is the
case for the scale-dependent habitat selection between the pine
marten {Martes maries) and the more behaviorally plastic stone
marten (M. fsing) in the northern Tberian Peninsula (Vergam
et al. 2014}, Ecological models, such as the Lodka—Volierm
madel, predict the stable coexistence of 2 competitors in sitg-
atiens where interspecific competition would be, for both spe-
cies, bess significant than intraspecific competition. As a result,
niche differentiation will buffer competition between species
and tend to concentrate competitive effects among conspecif-
ics. To understand the potential mechanisms facilitating coex-
istemoe by species with overlapping anges, segregation along
different niche dimensions should be examined: spatially, by
detailing the key environmental factors shaping the spatial dis-
tribution; temporally, by describing resource selection and use
in time; and, finally, in the trophic dimension, through evaloat-
ing differences in diet, prey contribation. and trophic level.
Insights on the ecological patterns implicit in coexistence of
odentocetes, and panicularly delphinids. are scant due to con-
straints associated with experimental approaches. Empirical
data based on field observations support dietary differentiation
as the major ecological process to baffer competitive interac-
tions and promote coexistence (Bearri 2005, 2007, resulting
in divergence in habitat use. incleding its main components:
abundance and distribution. Such differentiation can develop
in a gradient of spatiobemporal pantitioning. For example, in
habitats where resources are abundant, there should be a low
level of spatial partitioning and a considerable degree of dietary
overlap, with species intermingling together, as in the case of
white-sided (Lagenoriyachas grutus) and common dolphins
(Delphinus delphit) in the Gully, off Mova Scotia, Canada
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(Gowans and Whitehead 1995), or common dolphing and
dusky dolphins (L. ekscarr) in Patagonia (Romero et al. 2012;
Svendsen ed al. 2015). The other side of the spectrum would be
complete spatial differentiation; such segregation is generally
described by ecogeographical wvariables (EGWs) influencing
dolphin ocourrence. For instance, common and white-beaked
dolphins (L albirostris) in waters off the United Kingdom and
Ireland (Macleod et al. 2008) and Scotland (Macleod et al.
0T Weir et al. 2009) showed a switch in dominant species
from common to white-beaked dolphins medinted by a tem-
perature threshold (12°C). This segregation provides evidence
of potential exclusion of the species with lower tolerance to an
increase in tempernture. Physical and hydrographical variables
have been used to describe cetacean occurrence and habitat use
(Doksater et al. 2008; Praca and Gannier 2008; Gross et al.
2004, Fury and Harrison 201 1), but they might caly be proxies
for prey type and abundance (Benson et al. 2002).

‘We explored the coexistence of inshore bottlenose dolphins
(Tiwrsiops trurcatus) and pantropical spotted dolphins (Sterella
aftenuata), occaming year-round in o fjord-like embayment
along the Pacific const of Costa Rica, facilitated by fine-scale
habitat partiticning. Species distribution models (SD¥s) based
on niche theory (Phillips et al. 2004; Friedlaender et al. 2011;
Thorne et al. 2002) provided the analytical famework 1o ela-
cidate spatial segregation, associated with the environmental
requirements for each predator. This analysis is based on the
premise that fine-scale spatial overlap is supported by the coin-
cidence of at least | variable describing the ecological miche
of both species of predator. The information presented in this
study deals with the spatial dimension of both predators” forag-
ing habitat.

MaTERIALS AND METHODS

Study area.—Golfo Dulce (GD hereafier) is located at
E730°M, 837 16"W. This embayment is treated in this assessment
as & subsystem of the (sa Peninsula in Costa Rica, which is
located in the Nicoya Ecoregion (Spalding et al. 2007; Fig. 1.
G is characterized by a deep inner basin (> 215 m maximum
depth) and a shallow sill (70 m), which communicates the inner
basin with the open Eastern Tropical Pacific (Wolff et al. 199&;
Quesada-Alpizar and Cortes 2006). The total serface area is
close to 750 km?, water circulation is restricted as in true fjords,
and there is a slow deep-water renewal by occasional intrusion
of dense subsurface waters (Svendsen et al. 2006). Productivity
in GIVs inper basin is most likely subsidized by riparian dis-
charge to the inner basin, particularly by contributions of the
Esquinas, Rincén, Tigre, and Coto Colorado rivers (Fig. 1)

Dolphin surveys and behavior sampling—We carnied out
dolphin behavior and photo I sorveys using as research
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platform a %-m boat, powered by a 115-HP 4-stroke engine,
dunng 2 seasons, rainy (June—October) and dry (November—
May), from March 2005 to March 2015. A representative cov-
arnge of the study area was achieved by allocating search effort
among sectors (immer basin, sill area. tmansitional-oceanic)
within each season (Oviedo et al. 2015); therefore, a complete
area survey required 2-3 days. during which each subarea was
navigated along a rigrag cowrse. To obtain a reliable estimate of
occwrence patterns of the target species. we recorded presence-
absence data based on a point-sample design. We documented
the parameters sea surface temperature {S5T; using a handheld
field thermometer), tide, wind speed on the surface {Beaufort
scale), visibility, and boat location (GPS), every half hoar at
monitoring stations as described by Gowans and Whitehead
(1995). We constmacted a presence-absemce matrix via 5-min
scans while monitoring detectability throughout the sarvey.
Atotal of 2,619 sampling points was wsed for this study (200 1-
2015). Data were grouped into the 2 main climatological and
oceanographical seasons present in the study area, dry season
with 962 points sampled and rainy season with 1,357 points
sampled. Additionally, presence-only records (3005-2015,
a = 674) for both species were used as a test data set for the
model evaluation. All procedures followed American Society
of Mammalogists {Sikes et al. 2006) and national Costa Rican
euidelines for research on live animals and cetaceans.
Ecogeogruphical variables.—Sin environmental wariables
were selected according to the biological information available
for the species in the area (Acevedo-Gutiemes and Burkhart
1998; Cubero Pardo 1%8a, 1998b, 20072, 2007h; Owiedo
2007 Orviedo et al. 2009, 2015; Herra-Miranda et al. 2016). We
used the GEBCO 2014 Grid bathymetry (The GEBCO_2014
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Fig. 1.—Susdy arca: Golfo Dulee, Costa Rica, with details on rescarch effont (survey tracks) and encounlers of pantropical spoticd dolphins
{Steneilz attenmata, circles) and inshore botilemase dolphing (Tirriaps fruncefus, risngles), 200 1-3015.

Grid, version 201503 18, www.gebco.net) as a base to obtain all
the geographical and depth-derived variables. The slope. dis-
tance to the 200 m depth-contour line. and the distance to major
rivers were obtained using (GIS and the integrated SAGA and
GRASS toolboxes (G5 Development Team 2015).

Two oceanographic variables were wsed, the mean 55T
and the 55T standard deviation. These layers were obtained
from the MARSPEC repository (Sbrocco and Barber 2013),
using long-term monthly climatological means obtained from
remotely sensed and in situ oceanographic observations. The
58T standard deviation was calculated to express the varia-
bility in each season. The mean valoe and the standard dewi-
ation of each season were estimated wsing the corresponding
months for each case, due to the lack of a dispersion metric in
the MARSPEC data set. Four oceanographic layers were built
by stratifying these variables into dry and rainy season. All the
strata were tested for autocodmrelation wsing a Pearsons test
Correlation was lower than 0.7 for all strata. A1l the variables
were resampled to a 1-km grid resolation.

Modeling approgch.—We used 2 different procedures to
obtain reliable estimates of the realized niche. Recent studies
(im0 et al. 2015) highlighted the importance of using more
than | algorithm for niche modeling. choosing the best model
based on evaluation tests.

As a first step, we applied a set of generlized additive mod-
els (GAMSs) as an explanatory analysis. GAMs are widely used
statistical modeling tools that facilitate the analysis of the rela-
tivnships between species distributions and their environmental
coarelates, resulting in a flexible description of complex spe-
cies responses to environmental constrains (Leathwick et al.
2006). GAMs are based on the use of nonparametric smoothing
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fanctions; they provide a general framework for extending a
standard linear model by allowing nonlinear functions of each
of the variables while maintaining additivity (James et al_ 201 3).
This analysis was performed using the “meov™ B package; we
used a cubic regression spline shrinkage smoother to penalize
the factors less relevant to the final model (Marra and Wood
20110 An offset representing the number of points sampled in
each grid cell was incloded to take into consideration the effort.

The second modeling approach was boosted regression trees
(BRT) or generalized bocosted regression models (GEMs).
This technigue can be described as a combination of a classi-
cal statistical approach {regression trees) and a machine learn-
ing (ML) technigoe (boosting). The inclusion of a ML method
adds considerable advantages compared to conventional meth-
ods, incleding the improvement of model selection (Elith et al.
200E). This approach examines a large nomber of trees and
using a boosting approach to select a linear combination of
many trees (usually from hundreds to thousands). Fitted valoes
in the final model are computed as the sum of all trees wei ghted
by an estimate of the contribution of each tree to the grow-
ing model. A relatively slow learning rate (0L001) with a higher
tree complexity (5) was selected following recommendations
of Elith et al. (2008), to aim for more than 1,000 trees. Again,
the effort was included as an offset term, representing the num-
ber of points sampled per grid.

Model validation.—The model validation was performed
using a semi-independent data set, a presence-only data set
collected between sampling points. This data set is constmacted
with the information collected at the beginning of each sight-
ing: date and location thromgh GPS coordinates, best estimates
on group size, group composition, and behavior at first encoun-
ter. Whiliz the data sets were not totally independent, the use of
this method allowed s to obtain a test data set in areas not used
to baild the model, which resulis in a better performance for the
madels and provides betier estimates of their predictive capa-
bility. The area under the curve (ALUC) metric of the receiving
operator chamcteristic (ROC) curve (Phillips et al. 2006) was
used to evaluate model prediction. The AUC value provides a
threshold-independent metric of overall accuracy: a valoe of
0.5 indicates that the model prediction of presence-asbsence is
no better than random, while greater scomes indicate increas-
ing predictive ability. We assessed AUC values of the ROC
carve of the models following the scale suggested in Hosmer
and Lemeshow (1989): 0.5 indicated no discrimination; 0.5 to
0.7 represented poor discrimination; 0.7 o 0.8 indicated an
acceptable discrimination; 0.8 to 09 indicated an excellent
discrimination; and greater than 0.9 represented outstanding
discrimination. All analysis and figares were produced using
R 312 (www.r-projectorg) with the raster, reshape2, MASS,
dismo, SDMTools, ecodist, pROC, PMCME. mgev, and ghm
packapes.

REsULTS

A total of 192 and 258 sightings of inshore bottlenose dolphins
were used for the dry and rainy season, respectively. A total of
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05 and 124 pantropical spotted dolphins sightings were used
for the dry and rainy season, respectively.

Models performance and validation for inshore botilenose
defphing and pantropical spotfed dolphing in Golfe Dulce.—
For the 2 sets of models applied, the best predictive power was
obdained by the GBM (Table 1). While for the pantropical spot-
ted dolphins the AUC test values obtained by the GAMs were
still reasonably good (mround 0.8), the results for the bottle-
nose dolphins were quite low. For this species. the deviance
was lower, but moreover the test AUC values were extremely
Iy (AUC Z0065). Almaost all the test AUC values for the GEM
approach were in the excellent range {AUC = 0.8), the excep-
tion was that for botdenose dolphins the rainy season values
were slightly lower but in the acceptable range (AUC = (L7601

For inshore bottlencse dolphins, GAMs identified slope, dis-
tance to the 200 m iscbath. and distance to rivers as significant
predictors of ocoumence during the dry season, and distance
to the 200 m isobath, slope. and S5T during the rainy season
(Table 2). Encounters of inshore bottlenose dolphins during the
dry season were inversely related to distance to the rivers, dis-
tamce to the 200 m isobath, and a slope gradient between OF
and 5% (Fig. 2). During the miny season, sightings increased
with distance to the 200 m isobaths. comesponding with shal-
low inshore waters, with slope values between 37 and 6" and
more variation in 85T (0L67 to 0.87; Fig. 3).

The final model run for pantropical spotted dolphins high-
lighted the interplay of more diverse EGVs. Depth, distance to
the: 200 m isobath, mean S5T, distance to rivers, and slope were
significant predictor BOVs, describing the habitat that favored
the: occurrence of pantropical spotied during rainy and dry sea-
soms (Table 2). The occurrence of pantropical spotied dolphins
during the dry season was affected primarily by depth greater
than 10 m, inversely related to distance to the 200 m isobaths,
and positively affected by an increase in S5T. Other significant
variables that influenced the occurrence of 5. attenuata during
the dry season were the distance to fivers draining to the inmer
basin (3-10 km} and low valees of slope gmdient (Fig. 4). The
mimy season GAM for pamtropscal spotted dolphin was similar
to the dry season model (Table 2; Fig. 5).

The GBM results highlighted the importance of depth
(Table 3). particularly for the pantropical spotted dolphin (dry

Table |.——#Arca under the curve (ALC) values for pantropical
spalted dolphins (Stenclls attenmate, 57) and inshore botlenase dal-
phins (Twrriops fruncetes, 77} during dry and rainy scasons. The mnge
of ALUC valses in boostod negression troes (GEM), show o botter dis-
criminative perfoemance than generalized additive models ((GAMSs) for
inshore bottlenoss dolphins, reflocting the more generalist behavior of
\he specics.

Standan] scoumcy value Dy Rainy
3a n 3a n
GAM
Deviance explained (%) 474 156 463 -
AUC et 0.87 065 0.8 062
GEM
AUC et 0.89 083 0.8 07
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Table 2.—FEcogcographical vanables (E(GVs) and for the g hized additive models for inshore bottlenose dolphin (Tursiops trun-
catus, Tt) and pantropical spotted dolphins (Stenella Sa) during dry and riny scasons.
Species Season Gy Resposse Poalos
n Dry Depth Nooe
Distance to river Negatve <005
Distance to 200 m Positive «0.01
Slope Noafinear—peaks 2t § = 5° 1o 10° <001
Sea surface tempersture ( X ) Noesigeificant >005
Sea surface emperature (5D) Neas
n Rauszy Depthy Noas
Distance to river None
Distance to 200 m Nealinear—paals st D= 1030 km <001
Slope Nonkinear—pesks 2t § = 3° 1o 6° «<0.01
Sea surfoce tempersture ( X ) Noxwi geificact >005
Sea sucface temperature (SD) Noalinear—pesks # SD = 0.6 08 <001
Sa Dry Depth Noalisear—peaks 2t Z< 100 m <001
Distance to river Noalinear—peaks st D= 5-10km <005
Distance to 200 m Negative <001
Slope Negatve <005
Sea sarfs (X Positive <001
Sea surface tempesature (D) Nonsigaificant >0.05
Sa Razy Depth Noalinear—peaks 2t Z < 100 m <001
Distance 1o river Nealinear—peals t D=5-10km <001
Distance to 200 m Negative <001
Slope Negatve <005
Sea surf; (X Positive <001
Sea surface temperature (SD) Nooe

season: 47.71%: rainy season: 44.92%). The distance to the 200

dolphins: 24.43%). Distance to rivers was relatively important

m isobath was important. especially during the rainy season for  for the bottlenose dolphins, with higher values duning the dry
both species (bottlenose dolphins: 26.10%; pantropical spotted  season (19.67%). The mean SST values were more important
- © < -
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Fig. 2.—Fcogeographical variables (EGV) resp for inshore bottlenose dolphins (Tryiops tr } derived from a g Jized additive

model (GAM), during the dry scason in Golfo Dulce, Costa Rica (2011-2015). Slope, distance to the 200 m isobath, and distance to rivers arc
during the dry scason. SST = sca surface lemperature.

significant preds of dolphi
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Fig. 3.—FEcogeogmphical variables (EGVs) responses for inshore boltlenose delphins (Tursiops truncetus) derived from a gencralined additive
madel (GAM), during the rainy scazon in Golfe Dulee, Costa Rica (2011-2015). Distance to the 200 m isobath, slope, and the variation of sca
surface iemperaturs (S5T) arc significant predictors of dolphin eccurrence during the miny scason.

for bottlenose dolphins (19.53%) than for pantropical spotted
dolphin (18.90%). The best models selected for inshore bottle-
nose dolphins and pantropical spotted dolphins in GIY corre-
sponded with the GBM mans (Fig. 6.

Inscussion
Our analysis showed that there is no evident spatial over-
lap between areas with the highest habitat suitability for both
predators. The major proportion of suitable habitat for inshore
bottlenose dolphins in GD doring the dry and rainy seasons
was along the coastline, specifically associated with areas at or
near the mouth of rivers such as Esquinas and Coto Colorado,
with particular reference to the subsystem formed by the Tigre
and Platanares rivers. For paniropical spotted dolphins, the area
with the most suitable habitat was located at the center of the
inner basin, within the 100 m isobath.

Habital-madel peqformance.—In general, all models had
gond performance. The use of a semi-independent data set as
validation suppornied the predictive capability of our models.
Nevertheless, GEM:s outperdformed GAMs, especially for the
boittlenose dolphin. This resalt might be due to the more gener-
alist and plastic behavior of this species (Wells and Scott 2008),
where the higher fexibility of the GEM approach (James et al.
2013) might be more suitable.

Habital partitioning between sympatric dolphing in Golfo
Dilce.—Inshore bottlenose and pantropical spotted dolphins
did not share the same habitat within the discrete geographic
space of G The hypothesis of fine-scale spatial differentiation

Tom bbb/ /asdemlc. oo S/ (Ramal fart el - abeb ract 9 R A W8

04 Joos 3018

was supported by the characterization of EGY's describing suit-
abli habitat and the contrasting locations of dolphin sightings.
The lack of overlap in the spatial dimension was conditioned by
the: environmental factors bounding habitat suitability. A suite
of complex responses characterized habitat suitability for each
species. Habitat for pantropical spotied dolphins was consis-
tent with bathymetric features of the inner basin: a rather low
slope and deep waters over 100 m. Additionally, the increase
in mean 55T was associated with locations at considerable
distances from fresh water input. Suitable habitat for inshore
bottlenose dolphins appeared to be characterized by different
EGVs depending on season. During the dry season, suitable
habitat was associated with major river drainages at distances
of 5 to 15 km away from the 200 m isobath. Suitable habitat for
bottlenose dolphins during the rainy season was still affected
by rivers. bat at distances closer to the 200 m isobaths (between
5 and 10 km). Due to the complex physiography at GI. this
distance comresponds to inshore waters, where the variation
in mean 55T, in magnitudes of 067 to 08", would essentially
describe areas under the influence of river drainages; this area
is substantinl during the rainy season due to large amounts of
continental water fiow. Even though there were differences in
the: EGY's that affected habitat suitabslity of these species, the
spatial patterns during the rainy and dry seasons showed weak
or no seasonality, confirming the year-round ocowrrence of both
delphinids in GI (Oviedo et al. 2015).

The relevance of depth as a facilitator of habitat segregation
of these species in the Gulf has been previously documented
{Acevedo-Gutierrez and Burkhart 1998; Cubero-Pardo 1998a,
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Table 3.—HRclative influence (%) of the ecogeographical varables (EGVs) for the gencralized boosied moded (boosicd regression trees) for
inshare bottlenose dolphins (Tirsiops franceius, T and pantropical spotied dolphins (Sfenella atfenmara, Sa) during dry and miny scasons. The
3 main variables for cach group that contribule the most to explain the variation an marked using an asierisk.

EGY Tidry Ti-rainy Sadry Sa-rainy

Depih 18.47* 17.59* 4771 4492
Slope 119 [ER] 741 739

Distance to 200 m 14.86 10 E0m M43
Deistance o river 19.67* 172 13.53* &35

= -
g surfae (T 19.53 15.83 12590 1073
Sea surface temperature (500 16.28 7.84 4.06 4.14

2007a; Owviedo 2007, 2008). Oviedo (2007) established the rel-
evance of the 100 m isobath as a limiting factor that separates.
the realized niche of the inshore botilenose dolphin from that
of the pantropical spotted dolphin, the latter ocourring less fre-
quently in shallow water, while the former tolerates a wider
breadth of depths.

Orviedio (2007) discussed habitat sepregation at a fine-scale
level as the main facilitator of the coexistence of these spe-
cies im GD. Habitat segregation described in owr analysis was
based only on the abiotic factors we measured for GD. We

acknowledge the need to incorporate biotic variables in the
assessment of ecological niches (Peterson 20110 In addition,
hydrographic factors shaping the distribution of cetaceans are
often intertwined with one another, including the link to bathy-
metric features of the habitat (Weir et al. 20012). Nevertheless,
areas defined by the highest habitat suitability in owr study
coincide with those identified as critical foraging habitat, for
both imshore bottlenose dolphins (Oviedo 20607, Herra-Miranda
et al. 2016) and pantropical spotied dolphins {Oviedo 2007,
X0&; Owviedo et al. 2015) based on behavioral sampling. Both
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Fig. 6—Hahitai suilability from generalied boosied models (boosicd regression brees) for inshore bottkencse diol phins (Tiersiopr truacatus, upper
pancls) and pantropical spotied dolphins (Sfenella aiferuata, lower pancls) in Gaolfo Dulee, Costa Rica, during the rainy (right pancls) and dry

scasan (kefi pancls).
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dolphin species also condoct key life-history activities within
GI); active reproduction and calving have been observed in
addition to foraging (Oviedo et al. 2015; Herra-Miranda et al.
2016). Demographic information is required to assess fitness
differences. in order to specify how inshore bottlenose and pan-
tropical spotted dolphins differ in their level of adaptation to
their comemon environment (Morris 1996

The effect of Golfo Dalce’s habitm heterogpeneity on the
coexistence of sympalric dolphins —The definition of sympa-
try for highly mobile organisms, such as dolphins in GI, could
be obscured by the effects of scale. Both inshore bottlenose
diolphins and pantropical spotted dolphins move among patches
of hahitat with different suitability attributes for each species.
Those habitats make a mosaic that leads to an apparent sym-
patry at the scale of the Gulf. but once habitat use is fitted to a
well-defined gradient. finer-scale differences in the distribution
of each species become evident. Therefore, habitat heterogene-
ity underlies the spatially close coexistence observed within the
G (Chesson 20600; Parra 2006 Adler et al. 20013). Foraging
bowts of bottlenose and spotted dolphins in GI indicate areas
of prey availabslity and productivity (L. Oviedo, I). Herra-
Miranda, and . ). Pacheco-Polanco, pers. obs.), and also pro-
vide support for the occurmrence of environmental heterogeneity,
in contrast b the previous perception of this inshore habitat as
a nonheterogensous, low-productivity environment (Cubero-
Pardo 2007a). Adler et al. (2013) considered the role of spatial
heterogensity in the process of coexistence: when different spe-
cies are favored in different local environments, species show
spatial or resowrce partitioning.

Spatial and environmental divergence might reflect selection
of the environment where each species’ prey is available. In the
case of pantropical spotted dodphins, highly abandant schooling
fish in dense aggregations, including flying fish from the family
Exocoetidae and ballyhoo { Hemiramphus sp. ) among other prey,
have been observed where these dolphins were encountered
{Oviedo 2008). For inshore bottlenose dolphins, a varety of
demersal fish, particularly needlz fish (Tylosurus sp.), have been
reported as preferred prey (Pacheco-Polanco 2015). The pattern
of spatial segregation described in this study contrasts with the
spatial overlap documented for other sympatric dolphins popu-
lations at higher Latitwdes; for example, commeon and dusky dol-
phins exhibited spatial overlap in San Matias Gulf. Argentina
(Svendsen et al. 2015), which was reflected by the consump-
tion of Argentine anchovies as the main prey of both predators
(Fomero et al. 20012). Similarly, neritic common and striped
dolphins (0. delphis and 5. coerleoalba) overlapped in space
use and partially overlapped in prey consumption {Pusineri et al
2008) off the Bay of Biscay. Parra (2006) and Parra et al. (2006,
200 1) alse documented spatial overlap between tropical snub-
fin dolphins (Cvegella heinsohad) and Indo-Pacific humphack
dolphins (Sousa chirersiv) off northeastern Australia, incheding
partial coincidences in their fish prey (Parma and Jedensja 2014),
but with marked teathophagia only by snubfin dolphins.

According to Adler et al. (3013) spatial heterogensity pro-
motes coexistence when different functional traits are favoned
in different emvironments. The interspecific relationship of

sympairic bottlenose and spotted dolphins is influenced by this
mechanism via 2 main featwres: 1) morphological differences
in their feeding apparatus, specifically in the number and size
of their teeth (Perrin 19750, 1975b; Perrin et al. 1987, 2001);
and 2} behavioral differences in their method of prey capture,
where both delphinids take advantage of the habitat heteroge-
neity of G Spotted dolphins use the deep inner basin, where
anoxic conditions concentrate schooling prey in the upper
water column, wheneas foraging by inshore bottlenose dolphins
is focused on mangrove-lined estoanies (Herra-Mimnda et al.
201 6), where tidal fronts concentrate prey and facilitate capture
(Pacheco-Polanco 2015).

Dolphin coexisteace and patterns of local and regional
diversify —Evidence of species-specific associations of dol-
phins with the structural features of GID has implications for
understanding local (fine-scale) and regional patterns of diver-
sity. Pantropical spotted dolphins and inshore bottlenose dol-
phins appear to have mther wide ecological niches outside GI
with ample spatial overlap. in contrast to the pattern inside the
gulf, suggesting that more than one ecotype, population, or sub-
species may occur in the eastern tropical Pacific. Pantropical
spotied dolphins in the inner basin of G seem to have pheno-
typic differences with 5. o graffmani frequently encountered
outside this gulf, suggesting differentiation at the ecotype level
(Orviedo et al. 2015). The population of inshore bottlenose dol-
phins at G might be the most abundant along the entire Pacific
coast of Costa Rica. Recent documentation of small popula-
tions of inshore bottlenose dolphins at Golfo de Nicoya (300
km north of G and Chirgui Guolf in Panama (less than 150
km south of GD), done by the authors of the cumrent study. sug-
gests the possibility of a metapopalation along the Pacific Coast
at the Micoya Ecoregion. The embayment environment of GI
could facilitate partial isolation of dolphins living within the
gulf from those occurring along the open coast, which together
with ecological associations and behavioral factors documented
in this study, could result in genetic differentiation of dolphins
from conspecifics outside this embayment (Moller et al. 2007).

The spatial separation of inshore bottlenose dolphins and
pantropical spotted dolphins that follows from their asso-
ciations with different abiotic variables in GID' may best be
described as gulf-scale sympatry with fine-scale allopatry, and
sugpests a mechanism that may facilitate coexistence of these
potential competitors. It remains to be determined whether dif-
ferences in the trophic ecology of these species underlie the
spatial patterns observed, and the extent to which adaptation to
local conditions could promote distinet resident populations in
semi-closed, coastal-marine habitats such as GD.
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