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ABSTRACT. “Natural selection of melanism in jaguar and
oncilla in Costa Rica”. Introduction: The persistence of
coat color polymorphisms, such as the coexistence of the
melanistic coat color (black) and "wild type" (spotted), is
an evolutionary enigma. Objective: The predictions of
Gloger's Rule and the Temporal Segregation hypothesis
were tested, which propose that melanistic individuals (a)
will occur more frequently in dense tropical forest than in
open habitat due to the advantages of camouflage and
thermoregulation, and (b) will be most active during the
brightest times of the circadian and lunar cycle because
black pigmentation is cryptic under bright light. Methods:
Based on 10 years of jaguar and oncilla camera trap
records from dense tropical forest in Costa Rica, the
activity patterns and relative abundance of non-melanistic
(rosetted or spotted) versus melanistic morphs was
compared. Results: Twenty-five percent of jaguar records
in dense forests were melanistic compared to the global
average of 10% in open and closed habitats; 32% of oncilla
records were melanistic compared to 18% overall in Brazil.
Overlap analysis indicated that melanistic jaguars were
more active during daylight hours compared to non-
melanistic jaguars, which were more nocturnal and
crepuscular. Likewise, melanistic oncilla were more
diurnal than non-melanistic oncilla; melanistic oncilla
were also more active during the full moon, while the non-
melanistic oncilla were less active. Conclusion: These
results imply that melanistic jaguar and oncilla enjoy the
adaptive benefits of superior camouflage when inhabiting
dense forest and accumulate a fitness advantage when
hunting in brighter light conditions. If true, natural
selection would ensure that melanistic individuals persist
when dense forest is retained but may be threatened by
deforestation and accelerating human presence.

Keywords: Melanism, Gloger’s rule, temporal
segregation, jaguar, oncilla.
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RESUMEN. Introduccién: La persistencia de los
polimorfismos del color del pelaje, como la coexistencia
del color del pelaje melanico (negro) y el "tipo salvaje"
(manchado), es un enigma evolutivo. Objetivo: Probamos
las predicciones de la Regla de Gloger y la hipétesis de la
Segregacion Temporal que proponen que los individuos
meldnicos (a) ocurrirdan con mayor frecuencia en el
bosque tropical cerrado que en el habitat abierto debido
a las ventajas del camuflaje y la termorregulacién, y (b)
seran mds activos durante las épocas mas brillantes del
ciclo circadiano y lunar porque la pigmentacidon negra es
criptica bajo una iluminacidn brillante. Métodos: Con base
en 10 afios de registros de camaras trampas de jaguar y
tigrillo de un denso bosque tropical en Costa Rica,
comparamos la actividad y la abundancia relativa de
formas no melanicas (rosetones o manchados) versus
formas meldnicas. Resultados: El 25% de los registros de
jaguares en bosques densos fueron melanicos en
comparacion con el promedio global del 10% en habitats
abiertos y cerrados; el 32% de los registros de tigrillo
fueron melanicos en comparacién con el 18% en general
en Brasil. El andlisis de superposicion indicd que los
jaguares meldnicos eran mas activos durante las horas del
dia en comparacion con los jaguares no melanicos, que
eran mas nocturnos y crepusculares. Asimismo, el tigrillo
melanico era mas diurno que el tigrillo no meldnico. El
tigrillo meldnico también fue mas activo durante la luna
llena, mientras que el tigrillo no meldnico fue menos
activo. Conclusion: Estos resultados implican que los
jaguares vy tigrillos meldnicos disfrutan de los beneficios
adaptativos de un camuflaje superior cuando habitan en
un bosque denso y acumulan una ventaja de aptitud
cuando cazan en condiciones de iluminacion mas
brillante. Si es cierto, la selecciéon natural aseguraria que
los individuos meldnicos persistan cuando se retiene el
bosque denso, pero pueden verse amenazados por la
deforestacion y la presencia humana acelerada.

Palabras clave: Melanismo, Regla de Gloger, segregacion
temporal, jaguar, tigrillo.
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De las 41 especies de felinos (Kitchener et al., 2017), 14 especies exhiben 'polimorfismo de
color de pelaje' con una morfologia de pelaje meldnico (negro) que coexiste con un patrdn de pelaje
"no melanico" de manchas, rosetas, o color uniforme (Schneider et al., 2012; da Silva et al., 2016;
da Silva, 2017; Graipel et al., 2019). Los multiples origenes evolutivos independientes de la mutacién
melanica en Felidae y la alta frecuencia de polimorfismo de color en algunas especies de felinos
sugieren fuertemente que el melanismo sea favorecido por la seleccidon natural en poblaciones
silvestres (Eizirik et al., 2003; Schneider et al., 2012; da Silva, 2017). Aunque se ha propuesto que la
coloracién melanica es adaptativa en determinadas condiciones ecoldgicas (Schneider et al., 2015;
da Silva, 2017), las ventajas del melanismo siguen siendo un enigma.

La Regla de Gloger propone que la coloracidn meldnica se ve favorecida por la seleccién
natural en hdbitats tropicales cerrados debido al camuflaje o las ventajas termorreguladores,
mientras que la Hipdtesis de la Segregacion Temporal predice que los individuos meldnicos tendrdn
una ventaja criptica sobre los individuos no meldnicos de tipo salvaje en momentos de iluminacion
mas brillante (Jaros, 2012; Graipel et al., 2014; da Silva et al., 2016; Delhey, 2017; 2019). Si la
coloracion meldnica permita un mayor camuflaje en un habitat de bosque cerrado durante las horas
mas brillantes del dia o de la noche, los individuos meldnicos podrian expandir su nicho de
alimentacién al ser mas activos que los individuos no meldnicos durante los periodos de mayor
iluminacion. Entonces, los conespecificos de diferentes morfos de color deben ser capaces de
explotar diferentes nichos de hdabitat y aprovechar una gama mas amplia de recursos (Forsman et
al., 2008; Graipel et al., 2014). Un factor adicional es que muchos felinos (incluidos el jaguar y el
tigrillo) tienen marcas blancas de la oreja que funcionan en la comunicacién intraespecifica, pero
estan ausentes en los individuos meldnicos (Graipel et al., 2019). La combinacidn de un pelaje oscuro
y la ausencia de marcas blancas en las orejas conferiria a los felinos meldnicos con un camuflaje
superior contra los depredadores y las presas visuales en comparacién con los conespecificos no
meldnicos mas conspicuos (Graipel et al., 2019).

El objetivo de este estudio fue probar las predicciones de la ventaja selectiva del melanismo
propuestas por la Regla de Gloger y la Hipdtesis de la Segregacidn Temporal, particularmente en lo
que respecta al camuflaje mejorado. Aqui presentamos datos de nuestros estudios de camara
trampa a largo plazo en y alrededor de la Cordillera de Talamanca de Costa Rica con el fin de
comparar los correlatos ecoldgicos y de comportamiento de los colores del pelaje meldnico versus
no melanico en jaguar vy tigrillo. Nuestras hipdtesis son que (1) los felinos meldnicos tienen una
ventaja adaptativa en comparacidn con los individuos no meldnicos; (2) los individuos melanicos
tenderan a encontrarse en habitats en los que los beneficios del melanismo se puedan realizar mas
plenamente; y (3) los felinos melanicos estaran activos en momentos del dia o del mes en que las
ventajas de camuflaje del melanismo pueden generar una mayor explotacion de recursos en forma
de un éxito superior en la caza. Las predicciones que probamos explicitamente fueron (1) el
porcentaje de melanismo en el habitat del bosque tropical serd mas alto que el promedio global
(10%) para el jaguar en habitats abiertos y cerrados, y comparable al porcentaje brasilefio (18%)
para el tigrillo; (2) el jaguar melanico y el tigrillo serdan mas activos durante el dia que el jaguar o
tigrillo no melanicos; (3) el jaguar y el tigrillo melanico serdn mas activos durante las fases lunares
brillantes que los morfos no melanicos.

@ °"‘”a“‘“55 UNED Research Journal (e-ISSN 1659-441X), Vol. 14(supl.1): e3857, June, 2022




MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Realizamos encuestas con camaras trampa en 12 sitios en las montafias
de la Cordillera de Talamanca o bosques de las tierras bajas del Pacifico desde junio de 2010 hasta
agosto de 2019 en colaboracion con funcionarios del parque nacional y voluntarios de la comunidad
local en parques nacionales, reservas privadas y corredores bioldgicos. Estas areas abarcan desde
bosque primario en dreas protegidas a un mosaico de fragmentos de bosque primario y secundario
en corredores bioldgicos. Los sitios de tierras bajas (Corredor Bioldgico Alexander Skutch, Corredor
Bioldgico Bosque de Agua, Parque Nacional Cabo Blanco, Proyecto Campanario, Refugio Nacional
de Vida Silvestre La Marta y Santuario de Aves Los Cusingos) se encuentran en bosque lluvioso
ubicado de 28m hasta 1 000m sobre el nivel del mar. Los sitios de las tierras altas (Parque Nacional
Chirripd, Parque Internacional de la Amistad, Parque Nacional Los Quetzales, Parque Nacional
Tapanti Macizo de la Muerte y la Reserva de Hotel Savegre en la parte alta del Valle del Rio Savegre)
son densos bosques tropicales montanos que abarcan desde 2 000m a 3 464m de elevacion. El
Refugio La Marta y la Reserva El Copal se encuentran dentro del rango de altitud media de 1 000m-
2 000m. No se produjeron cambios importantes en el estado de proteccidén o impactos ambientales
durante el estudio.

Camaras de trampa: Las unidades Bushnell Trophy Cam se desplegaron como unidades
individuales o emparejadas a intervalos de uno a 2km, principalmente a lo largo de los sistemas de
senderos establecidos y caminos de acceso dentro de las areas protegidas. A partir del 2012, todas
las estaciones de cdmaras tenian estaciones de aroma dentro del campo de visién para estimular a
los animales que pasaban a reducir la velocidad e investigar el nuevo aroma. Debido a que el flash
infrarrojo produce menos luz en comparacidn con el flash blanco, las estaciones de aroma fueron
beneficiosas para maximizar la calidad de la foto al minimizar la borrosidad de las fotos nocturnas.

Andlisis de los datos: Los registros fotograficos se cargaron en el software de gestidn de
datos Camera Base 1.7 (Tobler, 2015) y todos los andlisis se realizaron en el lenguaje de
programacion R (R Core Team, 2019). Los registros fotograficos se consideraron independientes si
las fotos de una especie determinada en una estacion de camara en particular estaban separadas
por al menos 30 minutos, que es un estandar comuinmente utilizado (Ridout & Linkie 2009; Si et al.,
2014; Van Berkel, 2014; Anile & Devillard, 2015; Sollmann, 2018). Los indices de abundancia relativa
(IAR) se calcularon para cada especie de todos los sitios de estudio utilizando la ecuacion: IAR =
(tamanfio de la muestra) / (dias que la cdmara estuvo activa) * 1 000.

Para caracterizar los patrones de actividad, ajustamos el tiempo circadiano en radianes para
tener en cuenta los cambios sucesivos de la posicidn del sol a lo largo del afio (Nouvellet et al., 2012)
utilizando la funcién 'sunTime' del paquete 'Overlap' version 0.3.2 (Meredith & Ridout, 2018a; b).
Los registros entre el amanecer y el atardecer se clasificaron como diurnos, mientras que los
registros entre el atardecer y el amanecer se consideraron nocturnos. Las especies se clasificaron
como diurnas (<10% de los registros por la noche), nocturnas (290% de los registros por la noche),
principalmente diurnas (10-29% de los registros por la noche), principalmente nocturnas (70-89%
de los registros por la noche), o cathemeral (30-69% de registros por la noche) segin Azevedo et al.
(2018, vy referencias alli). La actividad lunar se caracterizd utilizando la funcion
"getMoonlllumination" del paquete "suncalc" versién 0.5.0 (Thieurmel & Elmarhraoui, 2019) para
obtener la fase lunar de cada observacién en funcién de su fecha.

Para determinar la superposicidn de los patrones de actividad entre los felinos meldnicos y
no melanicos, se utilizé el paquete "Overlap" version 0.3.2 (Meredith & Ridout, 2018a; b) siguiendo
el método de dos medidas desarrollado por Ridout y Linkie (2009). Primero, los patrones de
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actividad circadiana o de la fase lunar se determinaron utilizando una densidad kernel con un ancho
de banda estandar de 1y un ajuste de ancho de banda de 0,8 para tamafios de muestra grandes (n>
75), o con una distribucion de suma trigonométrica no negativa para tamafios de muestras
pequefias (20 < n < 75) (Ridout & Linkie, 2009). A continuacién, se calculd el coeficiente de
superposicion (A) utilizando la medida Al para tamafios de muestra pequefios o A4 para tamafios
de muestra grandes (Ridout & Linkie, 2009). Los valores de A caen entre 0 (sin superposicién) y 1
(superposicion completa) y representan el area compartida bajo dos curvas de densidad. El tamafio
minimo de la muestra se estableci6 en 20 observaciones independientes para minimizar la
sobreestimacién de A (Lynam et al., 2013; Rowcliffe et al., 2014; Tan et al., 2018).

Para este estudio, se utilizé para evaluar la posible divergencia de los patrones de actividad
temporal entre conespecificos meldnicos y no meldnicos; y se realizé la prueba exacta de Fisher para
evaluar la significancia de la divergencia. Las observaciones de cada especie se agruparon por
tiempo en 12 contenedores correspondientes a intervalos de dos horas cada uno y se ejecuté la
prueba exacta de Fisher con una simulaciéon de Monte Carlo de 1000 repeticiones (Upton, 1992).
Todo el codigo R utilizado en este andlisis estd disponible en linea en Github
(https://github.com/rbotts/Melanism).

RESULTADOS

Jaguar melanico: De un total de 58 280 dias de camara trampa durante 2010-2019,
acumulamos un total de 104 registros independientes de jaguar, de los cuales el 25% eran meladnicos
(melanicos: n = 26; no melanicos: n = 78). Asimismo, el indice de abundancia relativa del jaguar
melanico (IAR = 0,480) fue 25% del jaguar no meldnico (IAR = 1 440). Estimamos que el nimero de
individuos representados en nuestras encuestas fue un minimo de 15 individuos no meldnicos y 3-
4 individuos melanicos (17% -21%).

El patrédn de actividad del jaguar no meldnico tendié a ser mds crepuscular y dividido
uniformemente entre el dia y la noche (51% diurno; 49% nocturno) en comparacién con la actividad
mas diurna del jaguar melanico (58% diurno, 42% nocturno). El jaguar melanico tuvo un pico de
actividad durante el dia desde las 9:00 a.m. hasta las 3:00 p.m., mientras que el jaguar no melanico
estuvo mas activo temprano en la mafiana (3:00-6:00 a.m.) y temprano en la noche (7:00 p.m.-9:00
p.m.) (Fig. 1).

El coeficiente de superposicidén A entre el jaguar no melanico y melanico para la actividad
circadiana fue 0,77 (IC del 95% = 0,63; 0,90), que fue significativamente diferente segin la prueba
exacta de Fisher (Chi? p = 0,01). Aunque parecia que el jaguar meldnico era mas activo durante el
primer cuarto de luna en comparacion con el jaguar no melanico, esto puede ser el resultado de un
tamafio de muestra pequefio de registros nocturnos. De hecho, el tamafio de la muestra de los
registros nocturnos era demasiado pequefo para calcular la superposicidn y ejecutar las pruebas
estadisticas asociadas (melanico n = 11, no melanico n = 38).
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Fig. 1. Los patrones de actividad circadiana de (A) jaguares y (B) tigrillos no melanicos {la linea de puntos azules)
y meldnicos (la linea solida negra); el drea gris es la superposicion. llustracion de Emma Mooring.

Tigrillo melanico: De 2010 a 2019, registramos un total de 203 fotos independientes de
oncilla, de las cuales el 32% eran melanicos (meldnicos: n = 65; no meldnicos: n = 138). Asimismo,
segun el indice de abundancia relativa, el 29% del tigrillo eran melanicos (IAR = 1,200) en
comparacién con las no melanicos (RAI = 2,918).

El patrén de actividad del tigrillo no meldnico fue principalmente nocturno (85% nocturna;
15% diurna) en comparacidén con la actividad mas diurna del tigrillo melanico (66% nocturna, 34%
diurna).

El coeficiente de superposiciéon A entre el tigrillo meldnico y no meldnico para la actividad
circadiana fue 0,77 (IC del 95% = 0,67, 0,87), que fue significativamente diferente (prueba exacta de
Fisher: Chi? p = 0,05). El andlisis de la superposicion de actividad del tigrillo durante las fases lunares
dio un coeficiente de superposicién A = 0,87 (IC del 95% = 0,75, 0,97). El analisis de la fase lunar
indicé que el tigrillo melanico fue mas activo durante la luna llena y el Ultimo cuarto en comparacion
con el tigrillo no meldnico que fue mas activo durante el primer cuarto, pero esto no fue
significativamente diferente (Prueba exacta de Fisher: Chi? p = 0,70).

DISCUSION

Con base en 10 anos de datos de encuestas, probamos la hipétesis de que el melanismo
otorga una ventaja selectiva al jaguar y el tigrillo en el denso bosque tropical, y especificamente que
la morfologia oscura proporciona una ventaja criptica durante los momentos mas brillantes del ciclo
circadiano y lunar. Como predijo la Regla de Gloger, el 25% de los registros de cdmaras trampa
independientes de jaguar involucraron individuos melanicos, mas del doble del promedio global del
10% basado en habitats abiertos y cerrados (da Silva, 2017). De manera similar, el 32% de los
registros independientes del tigrillo fueron meldnicos, mas alto que el porcentaje del tigrillo
brasilefia del 18% (Graipel et al., 2014). Por lo tanto, el alto porcentaje de registros melanicos apoya
la hipdtesis de que los polimorfismos de color meldnico en estas especies son adaptables en habitats
de bosques densos, muy probablemente debido al camuflaje o beneficios termorreguladores.

En apoyo de nuestros resultados, da Silva (2017) analizé 37 factores ambientales en relacidn
con la distribucion geografica del melanismo en los jaguares en toda su drea de distribucién. Basado
en 980 registros de jaguares, encontrdé que el melanismo estaba presente en la mayoria de los
habitats forestales, pero estaba completamente ausente en el habitat de pastizales y sabanas. Da
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Silva (2017) concluyé que (a) la distribucidn espacial del melanismo no fue aleatoria, (b) la
ocurrencia del melanismo estaba relacionada con la humedad vy (c) la frecuencia del melanismo
puede estar regulada por el clima. Curiosamente, los modelos que da Silva generd para explicar el
melanismo mostraron una alta idoneidad para la ocurrencia de melanismo en Belice y Costa Rica
(da Silva, 2017).

Se apoyd la prediccion de la Segregacion Temporal de que el jaguar y la oncilla melanico se
camuflarian mejor con una luz mas brillante en comparacién con los individuos no meldanicos, ya
gue tanto el jaguar meldnico como el tigrillo son significativamente mads diurnos en comparacion
con los conespecificos no meldnicos. Como confirmacion de nuestros resultados, Graipel et al.
(2014) encontraron que el tigrillo meldnico era mas activo durante las noches brillantes en
comparacién con el tigrillo no melanico, otros felinos (caucel, manigordo, puma) y las presas de
pequefios mamiferos (en su mayoria roedores), concluyendo que el tigrillo melanico se camuflaria
mejor en noches brillantes y, por lo tanto, se beneficiaria tanto de un mayor éxito de caza como de
una menor competencia (Graipel et al., 2014).

También probamos la prediccién de que los colores meldnicos serian mas activos durante
las fases mas brillantes de la luna. La prediccién no fue apoyada para el jaguar melanico, sin un
patrén claro en los patrones de actividad de la fase lunar del jaguar melanico versus no melanico
detectado. Por el contrario, la prediccion de la actividad lunar fue apoyada para el tigrillo melanico
porque hubo un aumento en la actividad el tigrillo melanico durante el primer cuarto y la luna llena
y una disminucién en la actividad durante este tiempo en los individuos no melanicos. Los tigrillos
eran dos veces mds nocturnos que el jaguar, lo que sugiere que los mecanismos evolutivos que
actuan para facilitar los cambios en el comportamiento nocturno pueden proporcionar mas
“retorno de la inversiéon" para el tigrillo que para el jaguar.

Nuestros resultados apoyan la hipdtesis de que el melanismo proporciona beneficios
adaptativos favorecidos por la seleccién natural. Los resultados del analisis de superposicién de
actividad sugieren que el tigrillo y el jaguar meldnico pueden persistir frente a la competencia
conespecifica de sus congéneres no meldnicos debido a su camuflaje superior bajo una luz diurna o
lunar mas brillante. Esta perspectiva no solo contribuye a una mejor comprensiéon de la evolucién,
la biogeografia y el comportamiento de los polimorfismos de color melanico (Payan & de Oliveira,
2016; Quigley et al., 2018), sino que también puede proporcionar a los responsables de la
formulacidn de politicas de conservacidn, las agencias de recursos y comunidades con herramientas
para gestionar mejor las poblaciones de felinos silvestres.

Una implicacion de estos hallazgos es que el jaguar melanico (y quizas el tigrillo) requieren
bosques tropicales densos para su existencia continua (Delhey, 2017; da Silva, 2017), por lo que los
cambios futuros en el uso de la tierra podrian tener un efecto mas devastador en los individuos
meldnicos en comparacion con los no melanicos. La ausencia de bosque tropical eliminaria la ventaja
selectiva del melanismo indicada por nuestro estudio, y proponemos que la pérdida continua del
bosque amenaza la persistencia del polimorfismo del color del pelaje melanico en las poblaciones
de jaguares.

Ademas, se sabe que los felinos evitan a los seres humanos, y una mayor presencia humana
puede resultar en la evitacién de dreas que son visitadas intensamente por la gente (Tortato & de
Oliveira, 2005). Esto presenta la preocupante posibilidad de que el aumento de la perturbacién
humana podria tener la consecuencia involuntaria de reducir la capacidad de los individuos
meldnicos para cazar durante las horas del dia y, por lo tanto, comprometer el éxito de la captura
de sus presas. El melanismo puede ser un "arma de doble filo" que proporciona ventajas adaptativas
en ausencia de perturbaciones humanas, pero es una desventaja competitiva frente a fuertes
impactos humanos.
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