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Resumen

Se revisa brevemente la naturaleza de la variacion en los patrones de coloracién de los artropodos y se esbozan los
pracesos evolutivos responsables de los cambios en las frecuencias alélicas, asi como los mecanismos capaces de
mantener polimorfismos de coloracion. Los cambios de cofor inducidos son relativamente comunes en tas arafias
y deben distinguirse, en los estudios evolutivos, de la variacion con base genética. La limitacidn a un sexo de formas
de color esta extendida en las arafias y puede ser ¢l resultado de la seleccion sexual o de ia seleccion natural
disruptiva. Estudios recientes han demostrado gue la deriva genética puede ser un proceso evokdivo significativo,
al menos, para la variacion de color en una especie de arafia y que, en otra especie, polimorfismos visibles
superficiaimente similares estan controlados por sistemas genéticos muy diferentes. Estos resultados y conclusiones
pueden ser validos para los pelimorfismos de color en otros taxones de artrépodos,

Palabras clave: Polimorfismo de color, Efecto fundador, Deriva genética, Cambio de color inducido, Seleccion
natural, Limitacién a un sexo.

Evolutionary significance of colour variation in arthropods: lessons from the spiders

Abstract-

The nature of the variation in colour and pattern in arthropods is briefly considered and the evolutionary forces
responsible for changes in allele frequencies, and mechanisms capable of maintaining polymorphisms, are outlined.
Induced colour change in spiders Is relatively common and must be distinguished from genetic variation in
evolutionary studies. Sex limitation of colour morphs is widespread in spiders and may be a result of sexual selection
or disruptive natural selection. Recent studies have demonstrated that genetic drift can be a significant evolutionary
force acting on the colour variation in at least one spider species, and that superficially simitar visible polymorphisms
in another are controlled by very different genetic systems. These resulis and conglusions may apply aiso to colour
polymorphisms in other arthropod taxa.

Key words: Colour polymorphism, Founder effect, Genetic drift, Induced colour change, Natural selection, Sex

limitation.

Nota previa: las palabras sefialadas con un asterisco (*) figuran en un glosaric al final del articulo.

INTRODUCCION

Como grupo, las arafias han sido ignoradas, hasta hace muy
poco, como potenciales artrépodos modelo en los cuales
estudiar los procesos evolutivos que operan sobre fa variacién
intraespecifica visible. Atn asi, las investigaciones sobre la
coloracidn de las arafias tienen una historia larga y distingui-
da. Por ejemplo, uno de los primeros estudios sobre seleccidn
sexual se basd en el dimorfismo sexuval de color exhibido por
muchas arafias saltarinas (Salticidae) (Peckam & Peckam,
1889, 1890). Dicho trabajo sirvid para resaltar los principios
expuestos en el libro de Charles Darwin sobre el tema,
publicade séfo unos pocos afios antes (1871). Antes de pasar
a explorar las implicaciones del trabajo reciente sobre la
evolucion de la variacion de color en las arafias es necesario
proporcionar una base sobre la naturaleza de la varlacion
intraespecifica y los tipos de proceses evolutivos que actian
sabre clla.

VARIACION GENETICA INTRAESPECIFICA

Las diferencias entre individuos de la misma especie en los
patrones de coloracidn han atraido el interés de fos naturalistas
durante siglos. Una de las pasiones de Jos lepidopterdlogos de
los siglos XVII y XIX era reunir una gran coleccion de
ejemiplares de mariposas y polillas que difiriesen en apariencia
de su 'tipo' habitual. Parte de dicha variacién no tiene un
origen genético y puede deberse a dafios fisicos 0 a exposicidn
a extremos de temperatura durante el desartollo del adulto.
Los cambios de color con base genética son mucho més
interesantes, porque proporcionan la materia prima sobre la
cual puede actuar la seleccion natural (y otros procesos
evolutivos, como se verda més adelante) y conducir, de ese
modo, al cambio evolutivo,

Las diferencias genéticas entre individuos se dividen, de
modo clésico, et aguéllas causadas por los efectos acumulados
de alelos® en muchos loci (poligenes), cada uno de los cuales
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tiene sélo un pequefic efecto sobre el fenotipo® externo, v
aquéllas causadas por uno o mias loci, cuyos alelos tienen
efectos fenotipicos apreciables y producen variacién fenotipica
discontinua (formas). Aungue esta division es arbitraria resulta,
no obstante, conveniente porgue se requieren distintas metodo-
logias estadisticas para su andlisis tedrico y practico. Un
ejempio de los efectos acumulados de muchos loci lo propor-
ciona el grado de punteado en la mariquita Propylea 14-
punctate (Majerus, 1994). Por otra parte, ia variacién de color
en la gedmetra del abedul, Biston betularia, es un caso clasico
en el que la forma melanica (carbonaria) y la forma moteada,
palida (typica) estdn controladas por dos aletos en un locus*
{Majerus, 1998). A la hora de proporcionar caracteres para su
estudio, la variacion discontinua tiene las ventajas adicionales
de que el fenotipo se ve normalmente poco influide por los
factores ambientales y de que el sisterna genético es a menudo
relativamente simple (quiza con sélo un locus y un nimero
pequefio de alelos). Esto permite deducir el genotipo® a partir
del fenotipo, al menos para algunas de las formas, Durante
muchas décadas, esta forma de variacion visible proporcionéd
virtualmente el dnico mado de estudio de los cambios evoluti-
vos en loci particulares, en poblaciones naturales,

A los dos tipos principales de variacidn genética se
afiade el fendmeno del dimorfismo sexual para los patrones
de coloracién. Este se produce cuando las hembras mues-
tran un disefio v los machos otro {por ejemplo, sblo los
machos de la mariposa aurora, Anthocharis cardamines,
tienen los extremos de las alas de color anaraniados).
Normalmente, este tipo de variacién intraespecifica estd
causada por alelos o loel que son sensibles al ambiente
hormonal presente en uno u otro sexo (limitacidén a un
sexo). Asi, aunque ambos sexos poseen el potencial
genético para producir ambos disefios de color, aquél
realmente expresado viene determinado por la presencia de
hormonas sexuales masculinas o femeninas. La variacién
de color también puede depender de genes en los cromoso-
mas sexuales {ligamiento® al sexo). Por ejemplo, el rasgo
'ojos blancos' en la mosca del vinagre, Drosophila melano-
gaster, estd causado por un locus situado en el cromosoma
X. A diferencia del caso de limitaciéon a un sexo, los
caracteres ligados al sexo pueden aparecer en ambos sexos,
pero con frecuencias diferentes (Hedrick, 1983).

[.as raras aberraciones tan apreciadas por los lepidopte-
rologos de antafio, sea cual sea su base genética, son a
menudo tan infrecuentes que constituirian un mal sistema
modelo para e} estudio de fendmenos evolutivos. Sin embar-
£0, en muchas especies existe variacion discontinua para los
patrones de coloracidn, en la cuai dos o més de los alelos
responsables aparecen con frecuencia apreciable dentro de una
peblacion, dando lugar a un polimerfisme* genético (Ford,
1940). Esta situacién puede surgir por medio de dos procesos
diferentes. 8i una foyma previamente rara se vuelve ventajosa,
quizd debido a un cambio en las condiciones ambientales,
aumentard en frecuencia como resultado de ia seleccién
natural y finalmente reemplazard a la forma previamente
cormin, Esto produce un polimorfismo transitorio, en el cual
ambas formas estan presentes con frecuencia alta durante un
corto lapso ternporsl {cuya duracion depende de la ventaja
relativa del alelo favorecido) y durante el cual sus frecuencias
estdn en constante cambio. Estos polimorfismos son conse-
cuencia inevitable de Ia seleccidn direccional, pero son
efimeros. Por el contrario, en los polimorfismos en equilibrio
las frecuencias de cada forma permanecen constantes durante
lapsos considerables de tiempo, normalmente como resultado
de un equilibrio entre ias ventajas y las desventajas de las
diferentes formas.

En el caso de un polimorfismo en equilibrio, la diferen-
cia en apariencia entre individuos es un aspecto fundamental
de ia poblacion, y la disponibilidad de variantes genéticas
permite analizar el funcionamiento del sisterna con respectoa
los procesos evolutivos implicados. Los polimorfismos
genéticos han proporcionado la base para muchos de los
avances en la comprension de la Genética Ecologica realiza-
dos en el siglo XX. Muchos de los organismos utilizados en
dichos estudios han sido artropedos, especialmente insectos,
y, entre éstos, han predominado los lepiddpteros (por ejemplo,
Ford, 1975; Maierus, [998).

MANTENIMIENTO DE LA VARIACION INTRAESPECIFICA

La frecuencia de las diversas formas dentro de una poblacidn
natural estd determinada por cierto nimero de factores
evolutivos, predominantemente el azar {deriva genética), la
migracién y ia seleccidn natural. Por ejemplo, dos (o méis)
formas de color pueden ser esencialmente equivalentes en
términos de su eficacia bioldgica* bajo todas las circunstan-
cias. En este caso, la seleccién natural no es capaz de diferen-
ciar entre elias y otros procesos deben ser responsables de sus
frecuencias dentro de una poblacién. St la poblacion es muy
grande vy la migracién desde otras poblaciones es minima,
entonces las frecuencias de cada forma tenderén a permanecer
mds o menos constantes a lo largo de las generaciones. Por el
contrario, si el tamafio de la poblacidn es peguefio, las
frecuencias alélicas (y, por tanto, las frecuencias de las
formas) tenderdn a cambiar como resultado estadistico del
muestreo. La composicién del pequefio ndmero de copias que
se transmiten a la siguiente generacidn puede no reflejar de
modo preciso, por azar, la composicién de alelos presente en
la poblacion progenitora. Por tanto, las frecuencias alélicas
cambiardn de un modo impredecible de una generacién a la
siguiente hasta que finalmente uno u otro alelo desaparezca
definitivamente de ia poblacién (Hedrick, 1983). Aungue ia
deriva genética en poblaciones de tamafio finito es una certeza
tedrica, fue relegada por muchos bidlogos (por ejemplo, Ford,
1975; Cain & Provine, 1991) a un papel evolutivo secundario
y poco irportante una vez se constaté al comienzo de este
siglo ef poder potencial de la seleccidn natural en su accidn
sobre la variacion visible en algunas poblaciones naturales.
Actualmente se sabe que la deriva genética representa una
potente fuerza en la evolucion molecular {por gjemplo, Li &
Graur, 1991}, pero todavia es un tema controvertido en qué
medida ha tenido influencia en fa variacién fenotipica visible.
El efecto neto de la deriva genética es el aumento de la
variacion en las frecuencias alélicas entre poblaciones locales.
Por el contrario, la migracién entre pablaciones contribuye a
reducir las diferencias entre las mismas. Para caracteres
selectivamente neutros, ¢l grado de diferenciacidn poblacional
dependerd del tamafio de la poblacién local y del flujo
genético (migracion) entre poblaciones en cada generacion.
Para la variacion genética muy visible, uno podria
esperar a priovi diferencias de eficacia bioldgica entre
fenotipos, de modo que los polintorfistmos fuesen mantenidos
en un estado de equilibrio por alguna forma de seleccidn
natural. Existe cierto niimero de maneras ¢n las que la
seleccién natural puede ocasionar dicho efecto pero posible-
mente las més comunes son: la ventaja de los heterocigotos*,
la seleccidn diferencial en ambientes proximos ligados por
migracion, y diversas formas de seleccion negativa dependien-
te de la frecuencia. La ventaja del heterocigoto, como su
nombre indica, se produce cuando un heterocigoto posee
mayor eficacia bioiégica que cuaiquiera de los homocigotos*
(tomando el modelo més simple de un solo locus con dos
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Fig. 1.~ Las tres formas de color de la‘arafia
de rayas multicolores', Enaplognatha ovata.
De izquierda a derccha, amarilla (forma
lineatq), rayada {forma redimita) y roja
(forma ovata}. En vivo, las dreas palidas del
opistesoma son amarillas y fas dreas oscu-
ras, rojas {reproducido, cen permiso, de
Oxford, 1993).

Fig. 1.» The three colour morphs of the
candy-striped spider, Enoplognatha ovata -
from feft 10 right, plain yellow {form linea-
ta), striped (form redimita) and plain red
{form ovata) The pale areas of the opisthe-
soma are yellow in life, and the dark areas
red. (Reproduced with penmission from
Oxford, 1993).

alelos). Para demostrar Ja ventaja del heterocigoto, los
heterocigotos deben ser distinguibles de ambos homocigotos
{en el sistema mds simple) y debe demostrarse su mayor
eficacia biologica, o bien deben demostrarse diferencias de
eficacia bioldgica en proles segregantes en las cuales los
genotipos pueden inferirse de los fenotipos. Un ejemplo de
ventaja del heterocigoto en la que fodos los genotipos son
diferenciables se da en la variacién visible presente en el
isépodo marino Tishe reticulata de la laguna de Venecia.
Incluso en este caso, la seleccién se ha demostrado sélo en el
laboratorio (Battaglia, 1958).

La seleccién diferencial en distintos ambientes con
flujo genético entre eflos es una explicacién probable para la
distribucién de las formas palida y melédnica de la polilla
Biston betularia en &reas rurales e industriales de Gran
Bretafia (Majerus, 1998). Muchas 4reas rurales contienen
bajas frecuencias de la forma meldnica, y muchas édreas
industriaies contienen bajas frecuencias de la forma péalida, a
pesar de la seleccién direccional contra ellas en dichos
ambientes. Finalmente, la seleccién negativa dependiente de
la frecuencia, debida a diversos mecanisimos, es responsable,
probablemente, del mantenimiento de un gran nimero de
polimorfismos en la naturaleza. En este caso, la eficacia
biotdgica de un genotipo (o alelo) es una funcién negativa de
su frecuencia en la poblacién, de modo que cuando es raro se
encuenira en una posicidn ventajosa y cuando es comiin se
encuenira en desventaja. En estos casos, la eficacia bioldgica
asociada a un genotipo no es fija y puede variar constantemen-
te segin la composicidn de la poblacién.

ESTUDIOS RECIENTES CON ARANAS

;Qué luz ha arrojado ¢l estudio de las arafias sobre los
aspectos més generales, recién tratados, del origen y manteni-
miento de la variacion de coloracién en los artropodos? Antes
de tratar Jos mensajes que se desprenden de dos estudios
recientes, conviene mencionar dos aspectos generales del
color en las arafias.

Una revisidn reciente de la literatura aracnolégica
{Oxford & Gillespie, 1998) ha revelado que el cambio de
color inducido ambientalmente es sorprendentermente comin,
Especies de arafias de muchas familias diferentes pueden
cambiar lentamente de color (normalmente, a lo large de unos
pocos dias) de tal modo que pueden ajustarse 2 su fondoe mis
precisamente. El sexo y el estado, o estados, de desarrollo en
los cuales este cambio puede ocurrir varian con la especie; por
ejemplo, en las arafias cangrejo floricolas es s6lo 1a hembra la
que puede realizar un ajuste de color. En las araiias, el ajuste
al color del fondo puede cumplir 1a doble funcidn de hacer a
la arafia menos conspicua a sus depredadores (cripsis) y

también menos evidente a sus propias presas (mimetismo
agresivo). En otras arafias, el cambio de color puede ser casi
instantaneo y esto es también una defensa contra los depreda-
dores. Cuando es molestada, una arafia de color plateado en la
tela puede cambiar a un pardo terroso, y volverse inmediata-
mente invisible, en ef momento en que salta al suelo (Oxford
& Gillespie, 1998). La capacidad para cambiar de color de
este modo estd, en Gltimo extremo, determinada genéticamen-
te, aunque ef cambio inmediato de color no lo esté.

Un segundo aspecto intrigante del color en las arafias es
la presencia de dimorfismo sexual en determinadas familias,
En las especies con gran agudeza visual, por ejemplo, las
araftas saltarinas (Salticidae) y las arafias lobo (Lycesidage),
este dimorfismo, a menudo muy marcado, puede explicarse
méas fcilmente mediante seleccidn sexual a través de la
eleccion femenina (Jackson, 1982). No obstante, en las arafias
el dimorfismo sexual de color se encuentra presente en
familias con una visién muy limitada, por ejemplo en las
arafias cangrejo (Thomisidae)} y aqui la seleccidn sexval esuna
explicacién improbable. En estos casos, parece mucho mas
plausible que las diferencias sexuales en color sean resultado
del uso por parte de Jos machos de un hébitat diferente al de
las hembras adultas. En muchas arafias cangrejo, por ejemplo
en Misumena vatia, 1as hembras cazan en lugares expuestos
sobre las flores donde sus colores, normalmente cripticos (v la
capacidad para ajustarse, en cierta medida, al color de fondo),
cumplen al menos dos funciones, como se menciond antes.
Por otro lado, los machos adultos pasan gran parte del tietspo
sobre el suelo, o en estratos inferiores de la vegetacion,
mientras buscan a las hembras, y donde su coloracion mds
oscura y distuptiva puede haceries menos visibles a los
depredadores visuales,

Dos ejempios

¢ 1a'arafia de rayas multicelores’,
Enoplognatha ovata (Theridiidae)

Enoplognatha ovata ha sido objeto de investigacion al menos
desde los afios 30, principalmente por su notable polimorfis-
mo de color (Fig. 1). Diche polimorfisme estd presente en
todo ¢l 4rea de distribucién natural de la especie en el Viejo
Mundo, asi como en poblaciones introducidas de Norteaméri-
ca (Oxford & Reillo, 1994). El hecho de gue los pigmentos
rojo y amarillo que configuran las tres formas de color resalten
atlin més por estar superpuestos a un fondo blanco de guanina
conduce a la conclusion de que la apariencia visible de estas
formas es importante {Oxford, 1998). Los experimentos de
cruce han demostrado que las tres formas estdan controladas
por tres alelos en un solo locus, con una jerarquia de dominan-
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CuADRO 1

Genética del patron de
coloracién en la ‘araiia de rayas
muiticolores’, Enoplognatha
ovata (Oxford, 1983).

Todas fas arafias recién salidas dei
capulio de hueves {segundo instar) son
amarilias. Aquéilas homocigdticas para
ei alelo amarillo {fineata - ) en el locus
para ef cotor (C ) permanecen de color
amarillo durante toda su vida; éste es el
alelo recesivo basal La expresion de
los fenolipos con pigmentacion rojiza
controlados por el alele rayado (redimita
- ny el alefo rojo (ovata - o) en el locus
C depende del alelo presente en un
supuesto locus regulador (R) estrecha-
mente ligado a C. Los alelos en el focus
R determinan si e pigmento rojo se
deposita en un estade iemprano (alelo
&) o tardio (alelo /) del desarrollo. Cuan-
do el alelo para la pigmentacidn rojiza
estd en el mismo cromosoma que &l
alelo regulador temprano, el pigmento
rojo se deposila en el tercer o cuarto
instar, tanto en machos como en hem-
bras {secuencia A en la figura). Sin
embargo, cuando el aleio para la pig-
mentacidn rojiza estd en el mismo cro-
masoma que el alelo regulador tardio,
&l pigmento rojo se deposita solo tras la
muda final y s¢lo en las hembras (es
deci, la pigmentacion esta imitadaa un
sexo, el femenine) (secuencias B y €
en la figura). Puede demostrarse que
estos machos aparentemente lineata
lievan ef alelo C7 si se cruzan con hem-
bras recesivas lineata. Los ndmeros en
ia figura se refieren & fos instars.

(‘3‘ aduito
Q adulta

3" adulto

cia simple en las hembras adultas; ia forma roja {var. ovata) es
dominante™ sobre las otras dos, y la forma rayada (var.
redimita) es dominante sobre la forma amariila (var. lineata)
(Oxford, 1983). Este sistema simpie se ve complicado por ia
existencia de un segundo locus genétice gue puede afectar la
expresion del color en algunos machos (Cuadro 1).

Hay cuatro aspectos del polimeorfismo que sugieren
poderosamente que la variacidn genética es mantenida por
algtin tipo de seleccion natural. En primer lugar, el polimorfis-
mo es ubicuo en todo el area de distribucidn de la especie.
Virtualmente en todas las poblaciones, no importa lo pequefias
que sean, estdn presentes al menos las formas amaritla y
rayada; la forma roja es maés esporddica. En segundo lugar, en
ka gran mayoria de las poblaciones ¢l orden de abundancia de
las formas es amarilia > rayada > roja, es decir, la forma
recesiva® basal es la mds comin v la dominante es la més
rara. En tercer lugar, al menos en Gran Bretafia existen
gradientes geograficos a gran escala en fos cuales la frecuencia
de las distintas formas estd relacionads con variables climati-
cas{(Oxford, 1985a). Finalmente, el polimorfismeo es comparti-
do por una especie emparentada, £. larimana, en la cual la
forma amarilla aparece de nuevo casi siempre en mayor
frecuencia que fa forma rayada (en esta especie la forma roja
es extremadamente rara; solo se ha documentado un indivi-

duo). Bste polimorfismo compartido implica que el fendmeno
estaba presente en el ancestro comin del que evolucionaron
ambas especies.

A pesar de estas poderosas y acumulativas lineas de
evidencia para el mantenimiento selectivo de la variacion de
color, sorprendentemente existe poca indicacién de la accidn de
la seleccién natural dentro de las poblaciones locales. Entre
1970 v 1989 se tomaron muestras de E. ovata cada verano (es
decir, cada generacion) en cierto nimero de sitios adyacentes
distribuidos principalmente a lo largo de las cunetas de un trozo
de carretera de 1,6 km en Nidderdale, Yorkshire, Reino Unido
(Oxford & Shaw, 1986). Las cunetas estaban limitadas por
muros de piedra tras los cuales crecia pasto ¢ brezal, ambos
inadecuados para la arafia. Cada sitio consistia normalmente en
un parche de vegetacion planifolia separado de otros parches
similares por vegetacion graminoide tupida. Las densidades de
arafias eran altas en cada sitio, pero muy bajas entre ellos. Esto
se debe a que lag hembras gravidas construyen una camara de
cria para su capullo de huevos dentro de hojas enrolladas
(Oxford, 1993). Cadaafio, se estimé la frecuencia de cada forma
mediante ef muestreo sistematico y ne destructivo de todas las
hojas enrclladas de cada sitio.

En total se tomaron muestras en 33 sitios a lo largo de
la carretera, aunque no todos fueron visitades cada afio (para



Significado del color en los artrdpodos

623

0.4-
A forma rayada
g
§ 0.3
g @ formaroja
W 0.2 T,
T
‘o
g X b
3 0.1- 4 ,éf
g x
Lk
0 o -

I
800

i ] I ¥ ]
800 1000 12060 1400 1600

Distancia {m) - Distance (m)

Fifz. 2.~ Frecuencia de las formas rayada (trama rayada horizontal, triangules} y roja (trama gris, circulos) en poblaciones deEroplognatha evata situadas a lo large
de cunetas de un tramo de carretera de 1,6 kon en Nidderdate, Yorkshire, Inglaterra, Los tridngulos y cireulos muestran la frecuencia en sitios particulares; las tramas

indican tendencias generales (reproducide, con permiso, de Oxford, 1993},

Fig. 2.- Frequency of striped (horizontal shading, triangles) and plain red {grey, dots) morphs in poputations of Enoplognatha ovata along the verges of a 1.6 ke
stretch of road in Nidderdale, Yorkshire, UK. Triangles and dots show frequencies in particutar sites; the shading indicates broad trends. (Reproduced with

permission from Oxford, 1993).

mas detalles véase Oxford & Shaw, 1986). La figura 2 muestra
la frecuencia media de las formas rayada vy roja en todos los
sitios, para todos los afios estudiados. Resulta inmediatamente
obvia la microdiferenciacion extrema entre sitios distantes
apenas unas decenas de metros. En realidad, en algunos casos
la frecuencia de las formas diferfa entre sitios dentro de un
mismo parche de vegetacién. Este patrén tan particular de
frecuencias en 'montafia rusa' persisti¢ durante el estudio de
20 generaciones v, en realidad, sigue siendo reconocibleen la
actualidad. Estadios en otras partes de Gran Bretafia y en
Norteamérica sugieren que ung variacidn microgeografica de
ese tipo es la regla en esta especie, mas que la excepcion (por
ejempio Oxford, 1991; Wise & Reillo, 1985).

Una posible explicacion para el notable patron encon-
trado en Nidderdale es que Ia seleccién extremadamente local
moldea la frecuencia de cada forma hacia algin Optimo,
dentro de cada parche de vegetacién. Esta hipodtesis es
improbable por una serie de razones. Por gfemple, no existe
relacién entre diversos aspectos del ambiente y la frecuencia
de las formas. Parches de vegetacion aparentemente idénticos
pueden alojar poblaciones con una frecuencia de formas de
color muy diferente y, a la inversa, tipos de vegetacion muy
dispares, con tode lo que ello supone en términos de estructy-
ra de la vegetacidn, microclima, efc., pueden tener arafias con
una frecuencia de formas muy similar. La gran estabilidad de
la frecuencia de las formas durante largos periodos de tiempo,
¥ su variacién en el espacio, significa que la depredacion
diferencial no puede ser responsable. Naturalmente, podria
argumentarse que existe algiin aspecto del ambiente muy sutil,
pero de importancia vital, que no ha sido idenatificado. Sin
embargo, otra evidencia en contra de la accion de una intensa
seleccion natural en esas poblaciones procede de experimentos
de perturbacion en los cuales se altera deliberadamente la
frecuencia de las formas dentro de cada sitio. Si la seleccién
natural fuese responsable de las frecuencias en un sitio
particular, entonces deberia restaurarse la mezcla previa de
formas tras la perturbacidn. Estos experimentos demuestran
gue eso no ccurre. Al manipular las poblaciones, las nuevas
frecuencias persisten durante muchas generaciones posteriores
(Oxford & Shaw, 1986). Los lentos cambios posteriores son
resultade, probablemente, de migracién hacia y desde los
sitios experimentales, mas que de la seleccidn natural, debido

a gue los cambios no tienen lugar en una direceion que tienda
a restaurar las frecuencias previas de las distintas formas.
Conclusiones similares fueron obtenidas por Reillo & Wise
(1988} tras un experimento de manipulacion a gran escala
realizado en Norteamérica con E. ovata. La ausencia de
seleccidn natural significativa en las poblaciones de Nidderda-
le también viene sugerida por los resultados de un modelo
matematico que simutaba ¢l cambio en las frecuencias alélicas
dentro de los sitios a lo largo del tiempo. Este medelo
tncorpord informacién sobre las estimas anuales del tamafic
poblacional y demostrd gue las fluctuaciones entre afios en la
frecuencia del alelo amarillo eran totalmente compatibles con
una hipdtesis basada en la deriva genética de alelos neutros
{Oxford & Shaw, 1986).

Si la seleccion natural no es importante, es decir, si las
formas visibles son selectivamente neutras, ;cémo legd a
generarse la distribucion en 'montaiia rusa'? Parece probable
que la distribucion espacial de la frecuencia de las formas
observada actualmente en Nidderdale sea un legado de una
seria perturbacién de las cunetas ocurrida durante una gran
obra en las carreteras al final de los afios 40. Esto tuvo lugar
durante el invierno, momento en que F. ovala estd represen-
tada por individuos de segundo instar que invernan cerca de
las raices de la vegetacion. Durante las obras, 1a mayoria de
las arafias podrian haber muerto enterradas, pero quizé
algunas poblaciones pequefias sobrevivieron y desarroliaron
diferentes frecuencias de formas, como resultado de deriva
genética intermitente. A medida que la vegetacién de la
cuneta reaparccia, las arafias podrian haberse dispersado
desde los focos supervivientes y creado los patrones a mayor
escala que se observan en la actualidad. Naturalmente, esta
es una explicacién de cardcter histdrico gue siempre es, por
su misma naturaleza, insatisfactoria. No obstante, el estudio
de otros polimorfismos en estas mismas poblaciones también
mostré una notable variacion geogréfica en la frecuencia de
las distintas formas, como cabria esperar de acuerdo con la
hipdtesis propuesta (Oxford, 1985bh, 1989 y datos no
publicades).

Aungue los patrones basicos de frecuencia de variantes
descritos en los parrafos anteriores persistieron durante el
periodo de estudio de 20 afios, existe evidencia de que los
maximos y minimos estdn convergiendo graduaimente
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CuaDrO 2

Distribucion de la 'arafia de 1a faz sonriente’ hawaiana, Theridion grallator
¥ la genética de su polimorfisme de coloracion.

Las principales islas hawaianas, con las cuatro en gue se conoce T. grallator sombreadas en gris. La edad de las islas varia: Kauai, unos
5,1 millenes de afios (Ma); O'ahu, unos 3,1 Ma; Molokai, unos 1,8 Ma; Lanai, unos 1,3 Ma; Maui, 1 Ma; Hawal, znos 0,5 Ma {Carson &
Ciague, 1995). Los recuadros muestran la genética de seis de las numerosas formas de color que se han examinado en Maui y Hawai.
Todas las formas de Maui parecen estar controtadas por alelos en un locus, y todas las formas aparecen igualmente en ambos sexos.
En Hawai estan presentes des loci (locus | y 1) con ias formas distribuldas entre ellos tal y como se muesira, Alelos simples parecen
controlar Jos pares de formas ‘Mancha roja’/'Anillo rojo’ v 'Amarille’/'Froniat rojo’ (come indican ias fineas infericres) que se expresan
diferenciaimente en fas hembras (F) y en ios machos (M), respectivamente, Las diferencias en la genética enire Maui y Hawai parece ser
constante denfro de una isla. La situacién en Molokai es probablemente simitar a |a de Maui; ambas formaron parte una vez de una sola
ista, Maui Nui. Datos preliminares de fa poblacion de O'ahu sugieren que puede diferir gengticamente tanto de Maui como de Hawai.

Nota: las flechas apuntan a fas islas, no a la localizacion de ias peblaciones estudiadas.

(Oxford & Shaw, 1986). Asi, en los sitios que partian de una
frecuencia relativamente aita del atelo amariilo, la frecuencia
ha descendide gradualmente con ¢l tiempo, y lo contrario ha
ocurrido en aquellos sitios que tenian baja frecuencia relativa
de ese alelo. Este equilibrio gradual de la frecuencia de las
distintas formas es casi seguramente resultado de una pequefia
cantidad de migracién entre poblaciones.

¢ La’'araiia de la faz sonriente' hawaiana,
Theridion grailator (Theridiidae)

Theridion grallator es endémica de cuatro islas del archipiéla-
go de Jas Hawai {Cuadro 2}, donde habita el envés de hojas en
bosques naturales, hiimedos y mésicos. En todas fas poblacio-
nes examinadas hasta ahora, esta especie exhibe una sorpren-
dente variedad de formas de color polimérficas (para una
figura en color, véase Oxford & Gillespie, 1996a). El nombre

comiin de 'arafia de la faz sonriente’ procede del patrén de rojo
y negro ostentado por una de las formas (Rojo frontal, Fig. 3).
Aligual que en E. ovata, ia forma méas comin es amarilia y
supone un 70% de cualguier poblacidn. En las restantes
formas, llamadas estampadas, existen manchas de pigmento
rojo o negro sobreimpuestas sobre ese fondo amariilo. Se¢ han
empleado tanto experimentos de cruzamiento en el laboratorio
como la recoleccion en el campe de madres junte con sus
huevos o ninfas ya eclosionadas para estudiar el control
genético de algunas de estas formas de color. La atencidn se
ha centrado en las arafias de la poblacién Waikamoi en la isla
de Maui y de la poblacién Thurston en la isla de Hawai. Seha
encontrado que todas [as formas examinadas en Maui parecian
estar controladas por alelos en un solo locus autosdmico®
{Oxford & Gillespie, 1996a) v se expresaban en ambos sexos
(véase el Cuadro 2). La forma 'Amarillo’ es el recesivo* basal
a todas las formas estampadas.
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Para nuestra sorpresa, la genética de formas de Hawai
visualmente idénticas a las de Maui resubtd ser muy diferente
(Oxford & Gillespie, 1996b). Aqui existié clara evidencia de
la existencia de dos loci autosémicos (locus Iy 11} no ligados,
que controlaban la variacién de celor. Lo que es més, en
Hawai algunas formas de color, encontradas en ambos sexos
en Maui, estin restringidas bien a los machos o bien a las
hembras {Cuadro 2), Para complicar lag cosas adn més, existe
evidencia firme de que los dos conjuntos de fenotipos limita-
dos 2 un sexo estin controlados por alelos de loci diferentes,
Estos patrones de expresién genética se mantienen en la
descendencia de los cruzamientos entre islas, lo cual sugiere
que no son afectados demasiado por otras diferencias genéti-
cas que puedan haber aparccido entre las dos poblaciones
(Oxford & Gillespie, 1996¢). Estudios menos detallados de las
arafias de otras poblaciones de Maui y Hawal indican que esas
caracteristicas estan extendidas en cada isla. Por gjemplo, en
todas las poblaciones examinadas en Hawai 'Amarillo’ parece
estar limitado a las hembras, y 'Rejo frontal’ a los machos.

Las islas Hawai son volednicas v se han formado
secuencialmente (Carson & Clague, 1995). T. grallator debe
haber colonizado Hawai desde otra isla: 1a fuenie més proba-
bie es Maui, la isla inmediatamente més antigua de la cadena
(Funk & Wagner, 1995) (Cuadro 2). Si éste ha sido el caso,
;como se explican las sustanciales diferencias en la genética
del color entre Maui y Hawai? La hip6tesis mas simple es que
1a poblacion de Hawai fue fundada a partir de un ndmero muy
pequefio de inmigrantes transportados de algan modo desde
Maut; el brazo de mar entre ambas islas puede haber tenide
s6lo 13 km de ancho hace 370 mil afios {Carson & Clague,
1995). Dentro de esa diminutz poblacién fundadora deben
haber ocurrido considerables cambios genéticos hasta producir
el modo de herencia presente actualmente en Hawai. A
medida que la poblacion inicial se extendia para colonizar los
habitats adecuvados, la nueva arguitectura genética que
subyace a la variacidn de color se habria extendido a toda la
isla. No obstante, esta hipdtesis deber considerarse provisio-
nal, Es posible que existan en Maui pequefias poblaciones no
investigadas que posean el modo de herencia de Hawai, y que
haya sido de ellas de donde procedieron fos primeros coloni-
zadores hawaianos. Incluso en este caso, alin queda por
responder a la cuestion de cdmo acontecieron los miitiples
cambios genéticos, hayan ocurrido éstos en una poblacion
aislada de Maui antes de la colonizacion de Hawai, o durante
el propio evento de colonizacion. Misteriosamente, fa eviden-
cia preliminar de la isla de O'ahu sugiere que la genética del
polimorfismo es, una vez més, muy diferente. Si esto se
confirma, podria indicar que la transicién genética Maui -
Hawai no fue la primera que afectd al control del polimorfis-
mo durante la historia evolutiva de T. grallator.

Dejando a un lado los detalles del control genético de
la variacion visible, uno puede preguntarse si existe alguna
evidencia de que ¢l polimorfismo est¢ mantenido por selec-
ci6n natural v, si es asi, cudl es el significado adaptativo de tan
exuberante variacién de coler. Como se ha mencionade
anteriormente, la forma 'Amarillo’ (Amarilio' + Rojo frontal’
en Hawal) supone el 70% de los individuos en las poblaciones
investigadas hasta el momento. El restante 30% comprende
una mezcla de diferentes formas estampadas, cada una de ellas
con una frecuencia bastante baja. La aparente constancia de la
frecuencia de ‘Amarille' frente a las formas estampadas podria
haberse producido al menos de dos maneras. En primer lugar,
podrian existir altos niveles de flujo genético dentro y entre
islas, de modo que todas las poblaciones han llegado a tener
aproximadamente la misma frecuencia de cada forma. En
segundo lugar, en ausencia de fiujo genético significativo, la

Fig. 3.~ La forma con faz sonriente ('Rojo frontal’) que da nombre a la ‘arafia
de la faz sonsiente' hawaiana, Theridion grallator, fotografiada en el bosque
Kelekole, Molokai, En vivo, la oca’ es roja con un ribete negro, v los 'ojos' y
‘cejas’ son negros, todo cllo sobre un fondo amarille.

Fig. 3.- The happy-face morph (Red front) of the Hawatian happy-face spider,
Theridion gralitor, from Kolekole Forest, Moloka'i. In life the *mouth’ is red
with a rim of black, and the ‘eyes’ and ‘eyebrows” are black, all on a yellow
translucent background.

proporcidn estable entre "Amariilo’ y las formas estampadas
podriareflejar la existencia de seleccion natural a favor de esta
mezcia concreta en cada poblacién. Si realmente existiese
suficiente flujo genético como para producir la uniformidad de
esta proporcién entre Maui y Hawai, uno no esperaria el
mantenimiento de las claras diferencias genéticas propias de
cada isla que ya se han mencionado. También ocurre que fa
composicion exacta, dentro de la clase de las formas estampa-
das, puede ser bastante diferente entre poblaciones, lo cual
sugiere una vez mas gue el flujo genético no es suficientemen-
te grande para generar la uniformidad observada de la
proporeion ‘Amarille' : estampados. Un modo indirecto de
abordar ¢l problema es examinar una serie de loci en los
cuales se sospeche que la variacidn es selectivamente neutra,
o casi. Bl grado de diferenciacion poblacional mostrado por
esos loci reflejara el equilibrio entre la deriva genética dentro
de las poblaciones y el flujo genético entre ellas. Si fa
variacion de color muestra una diferenciacion significativa-
mente menor entre poblaciones gue esos 'marcadores neutros’,
eso seria una indicacién de ia presencia de aigin tipo de
seleccidn global para una proporcion 'Amarillo’ : estampados
similar entre poblaciones. Los resultados de un estudio
reciente del estilo apuntado fueron tajantes; la seleceion
natural estd realmente operando sobre las proporciones de
'Amarillo’ respecto 2 las otras formas para producir valores
similares en todas fas poblaciones (Gillespie & Oxford, 1998).

(Cudl podria ser la naturaleza de esta seleccion? Se ha
propuesto que podria estar implicado algin tipo de seleccion
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CUADRO 3

Seleccién apostatica y su posible papel en el
mantenimiento del extenso polimorfismo
de color en Theridion grallator.

Gréfica de |a proporcidn hipotética de la forma 'Amarille’ presente en
una poblacion (el resto corresponde a los estampados) frente a la
proporcion consumida por aves. Silas aves comen las arafias al azar
con respecto al color, deberian consumir las dos clases de color en
proporcion exacta & la gue aparecen en ia poblacién {linea recta
discontinua). Sin embargo, si 'Amarille’ estd en un frecuencia
refativamente baja en la poblacién, los depredadores pueden formarse
unaimagen de bdsqueda para la ciase estampada y tenderdn aignorar
y, por tanto, a consumir menos ‘Amariflo’ (la proporcion de 'Amarillo’
depredada se sitda, por fanto, bajo la Iinea de depredacion al azar). £n
este caso, ‘Amarillo’ goza de una ventaja selectiva y su frecuencia
aumentasa en la poblacidn. A la inversa, si 'Amarillo’ se encuenira en
una frecuencia relativamente alta en la poblacion, los depredadores se
formarén una imagen de blisqueda para esta forma y fa depredarén en
exceso, respacto a las formas estampadas {{fa proporcién de 'Amarille’
depredada se sitta, por tanto, por encima de 1z linea de depredacion
al azar). La seleccion apostatica genera la curva mostrada, en forma de
S. En el punto en que dicha curva corta la linea recta se praducira un
equilibrio estable en ef que ambas formas son selectivamente
equivalentes. iLas desviaciones de dicho punto generan fuerzas
selectivas que restabiecen ef equilibrio,

El punto de equilivic para las dos 'formas’ bajo seleccién
apostatica depende de su visibilidad retativa, y no tiene por qué estar
en ¢l 50%, En el casc de Theridion grallator, ‘Amarille’ es mucho mas
criptico cuando las arafias aparecen bajo hojas verdes (Oxford &
Gillespie, 1998}y, posiblemente, también en los machos cuando vagan
sobre la vegetacion en busca de pareja. La visibilidad reducida de
"Amarillo’ puede expiicar por qué aumenta hasta una alta frecuencia (>
70%) en una poblacién antes de voiverse desventajoso. Cuando
‘Amarilio” esta por encima del 70% existica seleccién para cualquier
forma de color diferente de 'Amarilio’, y esto puade explicar por qué la
mezcla de formas dentro de la clase estampada varia enire
poblaciones.

dependiente de la frecuencia (Gillespie & Oxford, 1998).
Durante dos afios se examinaron los descendientes de hembras
Amarillo’ (es decir, recesivas basales) apareadas en la natura-
ieza en la poblacion Waikamoi de Maui, con el fin de determi-
nar si los individuos se habian apareado con un macho
'Amarilio’ o uno estampado. £n une de los afios, la proporcién
"Amarilio”  estampado fue aproximadamente 70:30 y se
demostrd que las hembras se habian apareado con fos machos
casi exactamente en esas proporciones, es decir, el aparea-
miento parecia hacerse al azar con respecto al color. En el otro

afio, la frecuencia de la forma 'Amarillo' fue de un 85%,
superior & ia habitual. Bajo estas circunstancias se encontrd
que {as hembras' Amarillo® se habian apareado con los machos
estampados, més escasos, casi con el doble de la frecuencia
esperada dada la abundancia de éstos en la poblacion. Estos
datos sugieren que los machos estampados, mds raros,
gozaban de una ventaja en el aparcamiento respecto a los
inusuzlmente comunes machos 'Amarillo'. La ventaja de las
formas de color raras desplazaria las frecuencias fenotipicas de
la generacion siguiente de nuevo hacia la proporciéii normal
de 70:30, 'Amarilio’ . estampado.

Esta aparente ventaja del macho raro podria surgir por
medio de varios mecanismos diferentes. Por ejemplo, durante
el proceso de cortejo, las hembras pueden favorecer a los
machos mas raros, es decir, aquéllos que son diferentes de ia
forma méas abundante, como se ha demostrado en algunas
especies de moscas del vinagre (Drosophila) (por ejempio,
Knoppien, 1985; Salceda & Anderson, 1988). Una ventaja
directa de este tipo es improbable en T. grailator. Las densida-
des de poblacién son normalmente bajas v la probabilidad de
que dos machos cortejen auna misma hembra simultdneamen-
te, ddndole la oportunidad de elegir, es muy pequefia, Ademas,
T. grallator pertencce a una familia de agudeza visual poco
desarrollada (Land, 1985) y casi con toda seguridad el cortejo
s¢ basa principalmente en sefiales vibratorias, mas que
visuales. Una explicacion alternativa para ei efecto del macho
raro se basa en el hecho de que las hembras son sedentarias
mientras que los machos vagan en busca de pareja v, como
consecuencia, pueden quedar especialmente expuestos a la
depredacién por aves. La bisqueda de alimento puede
conducir a una situacion en la cual un depredador visual forma
una imagen de blisqueda’ para la forma de color mds comin
en la especie presa v, como resultado, consume dicha formaen
exceso respecto a su frecuencia real en fa poblacidn (Gillespie
& Oxford, 1998). De cllo se desprende gue las formas raras
obtendrdn una ventaja, al ser depredadas menos de lo espera-
do. Esta es una forma de seleccion negativa dependiente de Ia
frecuencia, denominada seleccidn apostética (Clarke, 1962;
Allen, 1988) (Cuadro 3).

Por tanto, cabe imaginar la siguiente situacidn. Los
machos vagan en busca de hembras y la forma més comtin de
lo normal (' Amarillo' en el segundo afio de estudio) forma la
base para una imagen de basqueda desarrollada por las aves
insectivoras. Estas depredan en exceso la forma comtn
('Amarilio”), lo cual conduce a un enriquecimiento de las
formas raras (estampadas) en la poblacién de machos que
sobrevive finalmente para aparearse con las hembras, Si esta
hipbtesis es cierta, podria explicar también por qué 'Amarillo’
aparece normalmente en alta frecuencia en las poblaciones y
por qué [a mezcla de formas dentro de la clase estampada
varia de una poblacion a otra {Cuadro 3).

LECCIONES DE LAS ARARAS

Este capitulo comenzé esbozando algunas de las fuerzas que
pueden actuar sobre la variacidn genética dentro de las
poblaciones. Estas pueden alterar las frecuencias alélicas y,
pot tanto, producir evolucidn, La presencia de polimorfismos
de color en una gran variedad de artropodos plantea de modo
inmediato ia pregunta sobre su significado adaptativo. Aqui,
he expuesto algunas conclusiones de una reciente revision
sobre la coloracién en las araflas y he descrito, con algln
detalle, dos gjemplos concretos. En conjunto, estas investiga-
ciones ilustran diversas caracteristicas de los polimorfismos de
color que pueden ser de aplicacidon més general dentro de los
artebpodos.
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Se ha demostrado que la capacidad para cambiar de
color en el plazo de dias, en unos casos, o instantdneamente,
en otros, estd taxondmicamente muy extendida en ias arafias,
En este aspecto, las arafias difieren de la mayoria de los
artrépodos, probablemente como resultado del tegumento fino
y elastico (v, en consecuencia, transparente) de su opistosoma,
que permite grandes cambios de volumen tras Ia alimentacion.
Es esa transparencia ia que permite la manifestacién externa
de cambios en la composicidn de los pigmentos {cambio de
color kento) asi como en la disposicion de depositos biancos
o plateados de guanina (cambio de color instantaneo} (Oxford,
1998). El cambio de color en las arafias contribuye, en todos
los casos, a aumentar la cripsis. Aunque algunos insectos
pueden alterar su color como resultado def cambio ambiental,
es0 ocurre normalmente sdlo tras la muda, y no dentro de un
mismo instar. Por ejemple, la langosta del desierto, Schisto-
cerca gregaria, puede variar su color en respuests a la
densidad local (Wigglesworth, 1964) v el color pupal de la
mariquita roja de siete puntos, Coccinella 7-punctata, depen-
de de la temperatura {(Majerus, 1994). No obstante, existen
excepciones. Algunos escarabajos pueden alterar su color en
cuestién de minutos en respuesta a cambios de humedad
(Crowson, 1981). Muchos de estos cambios de color neo
vuelven al organismo menos visible respecto al fondo de un
modo obvio y, al menos algunos, pueden reflejar, simplemen-
te, cambios fisioldgicos subyacentes desencadenados peor
perturbaciones ambientales. Se ha encontrado un ajuste al
fonde dentro de un instar en cangrejos, Carcinus maenas, muy
jovenes, pero csa capacidad desaparcce a medida que el
caparazon se vuelve mds opace con la edad (Crothers, 1968).

La capacidad para cambiar de color en estas maneras
significa que en los estudios evolutivos es esencial averiguar
si los cambios de color observados son resultado de la
plasticidad fenotipica de los individuos o una consecuencia de
la accidén de la seleccion natural sobre variantes de color
determinadas genéticamente. Un ejemplo del problema lo
proporciona ¢l fendmeno del melanismo industrial en algunas
areas. Drapetisca socialis (Linyphiidae) es normalmente de
color amarilloverdoso palido a grisdceo con marcas que la
hacen muy criptica sobre los troncos de los 4drboles. En un
drea del Norte de Inglaterra afectada por la contaminacién
aérea de las zonas industriales proximas, se encontrd que hasta
el 45% de los individuos eran de color negro uniforme y se
sugirié la accidn de la seleccion natural, ejercida por las aves
insectivoras, para explicar dicha cripsis (Mackie, 1965). Sin
embargo, esto no implica necesariamente un proceso evoluti-
vo; algunos individuos pueden haber alterado simpiemente su
coloracién para ajustarse al fondo oscurecido mediante
procesos puramente fisiolégicos (Oxford & Gillespie, 1998).
Debe comprobarse la capacidad de esa especie de sufrir
cambios de color fenotipicos, para poder evaluar adecuada-
mente el cambio de color observade,

La presencia de un dimorfismo sexual para el color en
varias familias de arafias con mala agudeza visual exige
explicaciones no relacionadas con la seleccién sexual. La
hipétesis mas plausible es que los hdbitats ocupados por los
machos y hembras adultes difieren lo suficiente como para
que exista seleccion disruptiva sobre la coloracion. Lo més
probable es que esta seleccion sea impuesta por depredadores
visuales, aunque la evidencia de ello es escasa. Las arafias
pueden proporcionar sistemas modelo accesibles y manipula-
bles con los cuales explorar el significado adaptativo del
dimorfismo sexual en casos en que la seleccion sexual no
parece importante. Los resultados de dichos estudios pueden
ser aplicables, en términos generales, a una gran variedad de
artropodos terrestres. Por ejemplo, se ha sugerido que la

rareza del dimorfismo sexual para el color en los escarabajos
¢s una consecuencia de su falta general de visidn en color
(Crowson, 1981). La explicacion para aquellos casos en que
si existe dimorfismo podria muy bien ser la misma que en las
arafias.

El estudio a largo plazo de 1a 'arafia de rayas multicolo-
res’, Enoplognatha ovata, itustra varias caracteristicas que
pueden ser comunes en [os artrépodos. La presencia de
idéntica variacidn de los patrones de coloracidn en dos
especies estrechamente emparentadas es una prucba de la
longevidad de dicho polimorfisme; debe haber estado presente
en el ancestro del cual se originaron las dos especies existen-
tes. Otros dos polimorfismos que afectan a la regulacién del
color y a la presencia de manchas negras también son comu-
nes a més de una especie (Oxford, 1992). Por ejemplo, se
encuentran pofimorfismos ancestrales de coloracién en los
homoptetos Philaenus spumarius y P. signatus (Halkka &
Lalukka, 1969) y en isdpodos marinos del género Sphaeroma
(Ford, 1975). La persistencia de la variacion polimdrfica
durante ese largo periodo de tiempo implica su mantenimiento
selectivo en todos estos casos (Golding, 1992).

La sorprendente paradoja propercionada por los
estudios de £. ovaia es que, aunque la seleccidn actiia eviden-
temente para mantener el polimorfismo y en realidad determi-
na ¢l orden de abundancia de las formas dentro de las pobla-
ciones locales, esto no se extiende aparentemente a la
determinacion precisa de sus frecuencias. Sin embargo, los
patrones de variacidn exhibidos a niveles superiores tienen
que ser una consecuencia de la seleccién natural, Asi pues,
ipor qué es tan dificil detectar la seleccion directamente en
esta especie? La hipotesis actualmente bajo investigacion es
que en realidad estd actuando una potente seleccion natural,
pero sdlo cuando las frecuencias alélicas o de las formas se
desplazan hacia valores extremos. Bajo esas circunstancias,
surgen presiones selectivas que impiden la pérdida de alelos
de color de la poblacidn (un ‘polimorfismo protegido™, sensu
Prout, 1968). A frecuencias intermedias de las distintas
formas, la seleccion es tan débil que es indetectable en los
experimentos de perturbacion. Si este argumento resulia ser
cierto, los alelos de colorpueden, de hecho, ser selectivamente
neutros en la mayor parte de las poblaciones y durante la
mayor parte def tiempo. El mensaje es, por tanto, que a pesar
de las diferencias altamente visibles entre formas, la seleccion
no tiene por qué ser siempre fuerie y demostrable. Esta
conciusion podria aplicarse también a otros pelimorfismoes en
artrépodos y ayuda a ponderar kas conclusiones de investiga-
ciones pasadas, como las realizadas sobre la gedmetra del
abedul, Biston betularia, y 1a mariquita de dos puntos, Adalia
bipunctata (por ejemplo, Brakefield, 1987), de que la frecuen-
cia observada de formas visibles es necesariamente debida a
seleccion natural o es resultado de un equilibrio entre
migraciéa y seleccidn.

El tercer aspecto de interés general a extraer del trabajo
sobre E. ovata en Nidderdale se relaciona con lo anterior, Si
la seleccion es ineficaz la mayor parte del tiempo, ofras
fuerzas deben determinar las frecuencias de cada forma tanto
temporal como espacialmente. Bl modelado de los cambios en
las frecuencias alélicas en las poblaciones sugiere que las
fluctuaciones anuales dentro de la mayoria de los sitios no son
mayores ni menores de lo esperado de acuerdo con fa accién
de la deriva genética, lo cual refuerza la opinidn de que la
seleccion natural no es responsable de la determinacion de la
frecuencia local de cada forma de color. La notable diferen-
ciacidn microgeogrifica en las frecuencias de cada forma es
también el resultado probable de la deriva genética; existe una
fuente histdrica conocida de perturbacidn y las investigaciones
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de otros sistemas genéticos en dichas poblaciones corroboran
la hipdtesis de la deriva genética intermitente. Aungue las
diferencias entre poblaciones en fa frecuencia de las formas
estan disminuyendo como resultado del flujo genético, la
convergencia es muy lenta. Probablemente pasardn al menos
otros 60 o 70 afios antes de gue se alcance algin tipo de
equilibrio global en el drea de Nidderdale, asumiendo que no
se produzcan nuevas perturbaciones. Es impresionante que
una pertutbacion ocurrida hace 50 afios pueda provocar
‘ondas' genéticas que podrian ser detectables todavia més de
un siglo después del suceso. Aunque hoy en dia se reconoce
como un factor significativo enla evolucidn a nivel molecular,
la deriva genética continua siendo considerada una explica-
cién improbable para la distribucion de alelos gue codifican
caracteres fenotipicos obvios (Cain & Provine, 1991). Ei
trabajo con Enoplogratha ba demostrado que la deriva
genética puede ser un factor determinante esencial de la
frecuencia de formas visibles, y esto podria aplicarse igual-
mente al polimorfismo de color de otros artropodos.

Las investigaciones en la 'arafia de la faz sonriente'
hawaiana, Theridion grallator, también han arrojado luz sobre
aspectos particulares dei polimorfismo de color que pueden ser
de relevancia general. El mds obvio de elios es el grado en que
la arquitectura geneética que subyace al polimorfismo puede
cambiar entre poblaciones. Se sabe hace tiempo que las
diferencias entre poblaciones en el fondo genético pueden
influir la expresion de los principales alelos de color. Por
sjemplo, Ford (1975) demostré que la dominancia de Iz forma
melanica {cutisiiy de Ia polilla Noctua comes en diferentes islas
escocesas se debe a la acumulacidn de diversos genes modifi-
cadores tales que cuando se realizan cruces entre islas la
dominancia es incompleta. También se encuentran grandes
diferencias en el control genético del polimorfismo de color de
la mariquita de dos puntos, Adalia bipunciata, de Asia occi-
dental y central respecto a Gran Bretafia (Majerus, 1994). Por
ejemplo, en las poblaciones britdnicas las formas meldnicas
tunigera, sublunata, quadrimaculata y sexpustulata parecen
estar controfadas por un sdlo alelo con otros loci modificado-
res, poligénicos, que determinan qué forma se produce. En las
poblaciones asidticas, cada una de estas formas procede de un
alelo diferente en el locus para el color. Como en Noctua
comes, los cruces entre poblaciones pueden producir la
descomposicién de la dominancia, lo gue indica la importancia
del fondo genético en este asunto. Un Gltimo ejemplo se refiere
al polimorfismo genético de [a espumadora comiin, Philaenus
spumarius, cuya genética ecoldgica ha sido infensivamente
estudiada por Halkka y sus colaboradores durante muchos afios
(revisado en Halkka & Halkka, 1990). En Europa continental,
muchas de las formas melanicas nunca se encuentran en los
machos mientras que aparecen: con frecuencia relativamenie
alta en las hembras. En contrasie, en Io que fue vun drea
contaminada del Sur de Gales, Reino Unido, estas mismas
formas se encuentran casi en la misma frecuencia en machos y
en hembras (Stewart & Lees, 1987, 1988). La base genética de
estas diferencias geograficas atin no se ha descubierto.

En el caso de la ‘arafia de la faz sonriente’ hawaiana, los
cambios en la genética subyacente al polimorfismo de color
son mucho mas exiremos que en los ejemplos anteriores
{Cuadro 2). No solo los dos loci de Hawai han derivado,
aparentemente, de un solo locus en Maui, sino que han

surgido grupos de 'alelos' pareados que coatrolan las formas
limitadas a un sexo en cada uno de jos dos Joci de Hawai. La
relacidn precisa entre estos sisternas genéticos no estd clara en
la actualidad, pero la constatacidn de que el locus, aparente-
mente simple, de Maui es probablemente un super-gen (cierto
nimero de loci estrechamente ligados que afectan al patrdn de
coloracion} sugiere cdmo podrian haber ocurrido al menos
algunos de los cambios (Oxford & Gillespie, 1996¢). También
se ha postulado la existencia de super-genes como base para
el polimorfismo de color en otros taxones, por gjetnplo en las
mariguitas (Majerus, 1994), chinches espumadoras (Halkka &
Halkka, 1990) y mariposas miméticas (por ejemplo, Ford,
1975). En la 'arafta de la faz sonriente', puede haber habido
incluso mayores 'revoluciones' genéficas que aln no se
conocen. La probabilidad de que un gran ntmero de formas de
color colonizase Hawai desde Maui es pequefiz, dado el hecho
de que la forma recesiva basal, ‘Amarillo’, aparece con
frecuencias de un 70% en las poblaciones de Maui. Sin -
embargo, la mayor parte de las formas de color de Maui se
encuentra también en Hawai. Existe la posibilidad de que al
menos zlgunas de las formas de Hawai no tengan su origen en
Maui sino que bayan sido 'reinventadas’ in situ. Para contras-
tar esta hipdtesis serd necesario realizar andlisis moleculares
de los loct de color. El establecimiento de un polimorfisme de
color completo en Hawai, a pesar de la probable pérdida de
alelos durante ei proceso de colonizacién, sugiere un manteni-
miento por seleccidn natural de la variacidn; una conclusién
consistente con los datos recientes {Gillespie & Oxford,
1998). A pesar de estos transtornos genéticos no existe
evidencia de ningiin aislamiento reproductor entre las pobla-
ciones de las islas de Maui y Hawai (Oxford & Gillespie,
1996¢).

Otro aspecto resulta importante aqui. En Ja 'arafia de la
faz sonriente’ hawaiana, a diferencia de las mariquitas de dos
puntos o de la polilla Noctua comes, mencionadas anterior-
mente, o las mariposas miméticas del género Papilio (Clarke
& Sheppard, 1960), la dorninancia ne se basa en la presencia
de un fondo genético diferente en cada poblacion (isla)
(Oxford & Gillespie, 1996¢). En otras palabras, no parecen ser
necesarios otros leci modificadores para la expresion de una
dominancia completa, La progenie de los cruces entre islas
muestra la misma dominancia completa entre formas que se
observa dentro de cada isla. La (nica excepeion parcial a esta
regla se observa en la forma 'Rojo frontal, limitada 2 un sexo,
de Hawai que se expresa en un grado menor en los machos
cuyos cromosomas X son originarios de Maui, La falta general
de un efecto del fondo genético en esta especie se debe,
probablemente, a que la dominancia parece ser simplemente
un resultade de la superposicidn de més pigmento sobre
menos (Oxford & Gillespie, 1996a). Esta por ver si esto esuna
consecuencia de la presencia en las arafias de un tegumento
opistosémico transparente.

En resumen, los estudios recientes sobre las arafias han
extendido y profindizado el conocimiento sobre el modo de
accion, y las consecuencias, de los procesos evolutivos que
actian sobre los polimorfismos de color. Algunas. de las
ensefianzas a las que se ha hecho alusidén més arriba pueden
ser de importancia sélo para los investigadores de otras
arafias, pero otras pueden resultar de relevancia mucho més
general para una gran diversidad de artrépodos,
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EVOLUTIONARY SIGNIFICANCE OF COLOUR VARIATION IN ARTHROPODS: LESSONS FROM THE SPIDERS

Geoff Oxford

Introduction

Spiders as a group have, until recently, been relatively neglected
as possible model arthropods with which to study the evolutio-
nary processes operating on visible, intraspecific variation.
However, investigations of spider coloration have a long and
distinguished history. For example, one of the very early studies
of sexual selection was based on the sexual dimorphism for
colour and pattern exhibited by many jumping spiders (Salticidae)
(Peckam & Peckam, 1889, 1890). This work served to underfine
the principles espoused in Charles Darwin’s book on the subject
published just a few years earlier (1871}, Before the implications
of recent work on the evalution of colour varistion in spiders is
explored, it is necessary to provide some background on the
nature of intraspecific variation and the kinds of evolutionary
forces that impinge upon it.

Intraspecific genetic variation

Differences in colour and pattern between individuals of the same
species have attracted the interest of naturalists for hundreds of
years. One of the passions of lepidopterists during the 18th and
19th centuries was to amass a large collection of busterfly and
moth specimens that differed in appearance from the standard
‘type’. Some of this variation does not have a genetic origin and
may be caused by physical damage or temperature shocks during
the development of the aduit. Genetically-based shifts in colour
and pattern are of much greater interest because these provide the
raw materials upon which natural selection (and other evolutio-
nary forces - se¢ below) can act and thus iead to evolutionary
change. .

Genetic differences between individuals are classicaily
divided into those caused by the cumuiative effects of alleles at
many loci (polygenes), cach of which has only a small effect on
the external phenotype, and those caused by one or more loci, the
alleles of which have large phenotypic effects and produce
discontinucus phenotypic variation (morphs). Although this
division is arbitrary it is nonetheless convenient because different
statistical approaches are required for both practicai and theoreti-
cal analyses. An example of the cumulative effects of many loci
is provided by the strength of spotting in the 14-spot ladybird,
FPropylea 14-punctata (Majerus, 1994) On the other hand, the
colour variation in the peppered moth, Biston betularia, is a
classic case where the melanic form (carbonari) and the
peppered (pale) form (typica) are controlled by two alleles at one
major locus (Majerus, 1998). In terms of providing characters to
study, discontinuous variation has the additional advantages that
the phenotype is usually little influenced by environmental factors
and the genetic system is often relatively simple (perhaps with
just one locus and a small number of alleles). This allows, for
some morphs at least, the genotype to be deduced from the
phenotype. For many decades, this form of visible variation
provided virtually the only means with which to examine evolu-
tionary changes at specific loci within natural populations.

Cutting across these two major types of genetic variation
is the phenomenon of sexual dimorphism for colour and pattern.
This is where females exhibit one pattern, and males another (for
exampie, only the males of the orange tip butterfly, Anthocharis
cardamines, have orange wing tips). Usually this sort of intraspe-
cific variation is caused by alleles or loci that are sensitive to the
hormonal environment present within one or other sex (sex
limitation). Thus, although both sexes carry the genetic potential
to produce both patterns, which is actually expressed is determi-
ned by the presence of male or female sex hormones. Colour
variation may aise be determined by genes on the sex chromaso-
mes (sex linkage). For example, the trait ‘white eyes’ in the
fruitfly, Drosophile melanogaster, is determined by & locus on

the X-chromosome. Unlike the case of sex limitation, sex-linked
characters can occur in both sexes but at different frequencies
{Hedrick, 1983).

The rare aberrations so prized by the early lepidopterists,
whatever their genetic basis, are often so infrequent that they
would provide a poor mode! system with which to investigate
evelutionary phenomena. However, in many species there exists
discontinuous variation for colour and pattern in which two or
more of the alleles responsible are at appreciable frequencies
within a population producing a genetic polymorphism (Ford,
1940}, This situation can arise by two different processes. If a
previously rare morph becomes advantageous, perbaps because
of a change in environmental conditions, it will iacrease in
frequency as a result of natural selection and evengually replace
the previously common morph. This produces a transient
polymorphism in which both morphs are present at high
frequencies for only a short period (the length of which depends
on the relative advantage of the favoured allele) and during that
time, their frequencies are constantly changing, These polymorp-
hisms are inevitable consequences of direction selection, but are
ephemmeral. In balanced polymorphisms, however, morph
frequencies remain constant over considerabie periods, usually as
aresuilt of an equilibrium between advantages and disadvantages
of the different morphs.

In the case of balanced polymorphism, the difference in
appearance between individuals is a fundamental aspect of the
population, and the easy availability of genetic variants allows the
functioning of the system to be analysed with respect to the
evolutionary processes involved. Genetic polymorphisms have
provided the bases for many of the advances in our understanding
of Ecological Genetics made during the 20th century. The
majority of the organisms used in these studies have been
arthropods, especially the insects and, predominant among these,
the lepidoptera (e.g. Ford, 1975; Majerus, 1998),

Maintenance of intraspecific variation

The frequencies of morphs within a natural population are
determined by & number of evolutionary factors - predominantly
chance (genetic drift), migration and natural selection. For
example, two (or more) colour morphs may be essentiaily
equivalent in terms of their biological fitness under all circums-
tances. In this case, natural selection is not able to differentiate
between them and other processes must be responsible for their
frequencies within a population. If the population is extremely
large and migration from other populations is minimal, then
morph frequencies will tend to remain approximately constant
over generations. However, if the population size is small, allele
frequencies (and therefore morph frequencies) will tend to change
as a result of statistical sampling. The composition of the small
rumber of allele copies that contribute to the next generation may
not, by chance, accurately reflect the composition of alleles
present in the parental population. Allele frequencies will
therefore shift in an unpredictable way between one generation
and the next until eventually one or other of the alleles is ost
from the population: {Hedrick, 1983). Although genetic drift in
finite populations is a theoretical certainty, once the potential
power of natural selection acting on visible variation in some
natural populations was realized. earlier this century, drift was
relegated 10 a very minor and unimportant evolutionary role by
many biclogists {(e.g. Ford, 1975; Cain & Provine, 1991). We
how know that genetic drift represents & potent force in molecular
gvolution (e.g. Li & Graur, 1991), but to what extent it has an
influence on highly visible, phenotypic variation is stiil a
contentious issue.

The net effect of genetic drift is to increass the variance in
allele frequencies between local populations. Migration, on the
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other hand, serves to reduce the differences between populations.
For selectively newtral characters, the degree of population
differentiation will depend on a balance between local population
size {drift) and the amount of migration (gene flow) between
populations each generation.

For highty visible genctic variation, a prior! one might
expect fitness differences between phenotypes, so that polymorp-
hisms are maintained in a state of balance by some form of
natural selection. There are a number of ways in which selection
cart operate to this effect but possibly the commonest are hete-
rozygote advantage, selection in different directions in adjacent
environments with migration between them, and various forms of
negative frequency-dependent selection. Heterozygote advanta-
ge is, as its name suggests, where a heterozygote is fiter than
both homozygotes (to take the simplest model of two alleles
segregating at a single locus). To demonstrate hetcrozygote
advantage either heterozygotes must be recognizable from both
homozygotes (in the simplest system) and be shown fo have
enhanced fitness, or fitness differences must be shown in
segregating broods in which genotypes can be inferred from
phenotypes. An example of heterozygote advantage where
genotypes are all discernable is provided by the visible variation
of the marine isopod Iisbe reticulata in the lagoon of Venice.
Even here selection has been demonstrated only in the laboratory
(Battaglia, 1958),

Differential selection in different enviromments with gene
flow between them is a likely explanation for the distribution of
pale and melanic forms of the moth Biston befularia in rural and
industrial areas of Britain (Majerus, 1998). Many rural areas
contain low frequencies of the melanic morph, and many indus-
trial areas contain low frequencies of the pale morph, despite
directional sclection against them within these environments.
Finalty, negative frequency-dependent selection, acting via a
number of disparate mechanisms, is probably responsibie for the
maintenance of a large aumber of polymorphisms in the wild.
Here, the fitness of a genotype (or allele) is 2 negative function of
its frequency in the population such that when it is rare it is at an
advantage and when common at a disadvantage. In these cases
fitness associated with a genotype is not fixed and may constantly
be changing according to the genetic composition of the popula-
tion.

Recent studies of spiders

What light has the study of coloration in spiders shed on the more
general aspects of the origins and maintenance of such variation
in arthropods touched on above? Before considering the results
emerging from two recent case studies, it is worth mentioning fwo
general aspects of colour in spiders.

A recent review of the spider literature (Oxford & Gilles-
pie, 1998) has revealed that environment-induced colour chanpe
is surprisingly common. Spider taxa from a number of different
families can slowly change colour (usually over a pericd of a few
days} so as to match their background more precisely. The sex
and developmental stage(s) in which this change can occur varies
with species - in the flower-living crab spiders, for example, as
far as is known it is only the aduit fernale that can undergo colour
adjustment. In spiders, background matching may serve the dual
function of making a spider less obvious to is predators {crypsis)
and also less obvious to its own prey {aggressive mimicry). In
other spiders, colour change can be almost instantaneous and this
too is a defence against predators. When disturbed, a spider that
was gilver in the web can change to earth brown, and become
immediately invisible, by the time it drops to the ground (Oxford
& Gillespie, 1998). The ability to change colour in these ways is
ultimately genetically determined although the immediate colour
charge is not.

A second intriguing aspeet of colour in spiders is the
presence of sexual dimorphism in a number of families. Inspecies
with high visual acuity e.g. jumping spiders (Salticidae) and wolf
spiders {Lycosidae), this often very marked dimorphism can best
be explained by sexual selection through female choice (Jackson,
1582). In spiders, however, sexual dimorphism for colour is
present in famifies with very limited vision e.g. crab spiders
{Thomisidae) and here sexual selection is an unlikely hypothesis.
It seems much more probable that differenices in colour between
the sexes in these cases is a result of mature males occupying a
different habitat to mature females. In many crab spiders, for
example Misumena vatia, females forage in exposed positions on

the tops of flowers where their usually cryptic colours and ability
to match the background to some extent serve at least two
functions, as mentioned above. Mature males, on the other hand,
spend much of their time on the ground, or lower in the vegeta-
tion, while seeking fernales, and where their darker and more

‘disruptive coloration may make then less visible to sight-hunting

predators.

Two case studies

The candy-striped spider,
Enoplognatha ovata (Theridiidae)

Enoplognatha ovaia has been the subject of research since at
least the 1930s, primarily because of its very siriking colour
polymorphism (Fig. 1), The polymorphism is present through-out
the species’ natural range in the Old World ard in introduced
populations in North America (Oxford & Reiilo, 1994). The fact
that the red and yellow pigments producing the three morphs are
revealed to thelr maximum extent by being underlain by a white
background of guanine leads to the conclusion that the visible
appearance of the morphs is important (Oxford, 1998). Crossing
experiments showed that the three morphs are controlied by three
alleles at a single locus with a simple dominance hierarchy in
mature females; the plainred var. ovara is dominant to the other
two, and the striped var, redimita is dominant to the plain yellow
var, fineata (Oxford, 1983), This simple system is complicated by
a second genetic locus which can affect the expression of colour
in some mates (Box 1%,

Four aspeets of the polymorphism strongly suggest that the
genetic variation is maintained by some sort of natural selection.
First, the polymorphism is ubiguitous throughout the species,
range. In virtually all populations, no matter how small, at least
the yellow and striped morphs are present; plain red is more
sporadic. Second, in the vast majority of populations the rank
order of morph frequencies is yellow > striped > plain red, i.e. the
bottom recessive morph is the commonest and the top deminant
the rarest. Third, in Britain at least, there are large-scale geograp-
kical gradients in morph frequencies which are correlated with
climatic variables (Oxford, 1985a). Finally, the polymorphism is
shared with a sister species, E. latimana, in which the yellow
mozph is again almost always at a higher frequency than the
striped morph (in this species the plain red form is exceedingly
rare - only one individual has ever been documented). The shared
poiymorphism implies that the phenomenon was present in the
common ancestor from which these two species evolved.

Despite these powerful and cumulative lines of evidence
for the selective maintenance of the colour variation, enigmati-
cally there is little indication of selection within local popula-
tions. Between 1970 and 1989 E ovata was sampled each
summer (= each generation) from a number of adjacent sites
mostly distributed along the verges of a 1.6 km stretch of road in
Nidderdale, Yorkshire, UK (Oxford & Shaw, 1986). The verges
were backed by dry-stone walls beyond which was pasture or
meorland, both unsuitable for the spider. A site was nonmally a
patch of broad-leaved vegetation separated from other such
patches by rank grass. Spider densities were high within sites but
very low between thern. This is because gravid females construct
a nursery chamber for their egg sacs within rolled feaves (Oxford,
1993). In each year morph frequencies were estimated by
systematically and non-destructively sampling all the rolled
ieaves within a site.

In total 33 sites were sampled along the road although not
all were scored in every year {for further details see Oxford &
Shaw, 1986). Figure 2 shows the mean frequencies of the striped
and plain red morphs in all sites over all sampling years, What is
immediatety obvious is the extreme micro-differentiation between
sites only a matter of tens of metres apart. Indeed, in some cases
morph frequencies differed among sites within one extensive
vegetation clump. This particular 'roller-coaster' pattern of morph
frequencies persisted throughout the twenty-generation study and,
indeed, remains identifiable today. Studies in other areas of
Britain and in North America suggest that micro-geographical
variation of this sort is the rule in this species, rather than the
exception (e.g. Oxford, 1991; Wise & Reillo, 1985).

One possible explanation for the remarkable pattern found
in Nidderdale is that extremely local selection moulds morph
frequencies to some optimum within each vegetation patch. This
hypothesis is unlikely for a number of reasons. For instance, there
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ar¢ no correlations between aspects of the environment and
morph frequencies. Apparently identical vegetation patches can
house popufations with very different colour-morph frequencies,
and conversely very disparate vegetation types, with all this
implies in terms of vegetation structere, micro-climate etc., can
have spiders with very similar momh frequencies. The great
stability of morph frequencies over long periods of time, and their
variation in space, means that differential predation cannot be
responsible. It could be argued, of course, that there is some very
subtle, but vitally important, aspect of the envirénment that is not
being identified. However, evidence against strong selection
operating in these populations comes from perturbation experi-
ments in which morph frequencies within sites are deliberatety
sitered. If natural selection is responsible for the frequencies in
& particular site, then the previous mix of morphs should be
regained after the disturbance. Experiments of this kind show that
this does not happen. When populations are manipulated the new
frequencies persist for many generations afterwards (Oxford &
Shaw, 1986). Slow changes subsequently are probably a result of
migration into and out of the experimentai sites, rather than
selection, because the changes are not necessarily in a direction
which would restore the previous morph frequencies. Similar
conclusions were reached by Reilio & Wise (1988) after a large-
scale manipulation experiment on E. ovata in North America.
Lack of significant selection in the Nidderdale populations is also
suggested by the results of a mathematical model of allele-
frequency changes within sites over the years. This model
incorporated information on annual population size estimates and
showed that the year-by-year fluctuations in the frequency of the
yellow allele are completely compatibie with a hypothesis based
on the genetic drift of neutral alleles (Oxford & Shaw, 1986).

If selection is not important, that is if the visible morphs
are selectively neutral, how was the 'roller-coaster' pattern
generated in the first place? It seems likely that the spatial
distribution of morph frequencies seen in Nidderdale today is a
legacy of setious disturbance to the verges during major road-
works it the Jate 1940s. This occurred during the winter when £
ovata is represented by second instars overwintering at grass-
roots level. During the roadworks the majority of the spiders may
have been buried and killed, but 4 number of very small popula-
tiong might have survived and developed different morph
frequencies as a resuit of intermittent genetic drift. As the
roadside vegetation recovered, spiders would have spread from
these foci and created the broad-scale patterns seen today. Of
course this is an histosical explanation which ave always, by their
very nature, unsatisfactory. However, studies of other polymorp-
hisms in these same popuiations also show marked geographical
variation in morph frequencies, as might be expected on this
hypothesis (Oxford, 1985b, 1989 and unpublished),

Although the basic morph-frequency patterns described
above persisted over the twenty-year study period, there is
evidence that the peaks and troughs are gradually converging
(Oxford & Shaw, 1986). Thus, in sites that started off with a
relatively high frequency of the vellow allele, the frequency has
gradualiy decreased with time, and conversely for those sites
which had relative low frequencies of yellow. This gradual
levelling out of morph frequencies is almost certainly a result of
a small amount of migration among popufations.

The Hawaiian happy-face spider,
Theridion grallator (Theridiidae)

Theridion grallator is endemic to four islands in the Hawaiian
archipelago (Box 2) where it inhabits the underside of leaves in
native wet and mesic forests. In ail populations examined so far
this species exhibits a stunning array of polymorphic ¢olour
forms (for colour plate see Oxford & Gillespie, 1996a). The
vernacular name ‘happy-face spider’ comes from the pattern of
red and black shown by one of the colour morphs (Red front, Fig,
3). As in E. ovata, the commonest form is plain yellow which
comprises about 70% of any one population. In the other,
patterned, morphs superimposed on this vellow background are
patches of red or black pigments. Laboratory mating experiments
and collections of mothers together with their eggs or emerged
offspring from the field have been used to explore the genatic
control of some of these colour morphs. Attention was focussed
on spiders from the Waikamoi population on Maui and from the
Thurston population on Hawai’i Island. It was found that all
morphs examined on Maui seemed to be controlied by alleles at

one autosomal lecus {Oxford & Gillespie, 1996a) and are
expressed equally in both sexes (see Box 2). The plain Yeilow
morph is recessive to all patterned morphs.

To our surprise, the genetics of visibly identical morphs on
Hawai’i tumed out to be very different (Oxford & Gillespie,
1596b). Here there was clear evidence for two unlinked, autoso-
mal loct (focus [ and If) controlling the colour variation. What is
more, on Hawai’i some colour forms, found in both sexes on
Maui, are restricted to either males or females {Box 2). Just to
complicate matters further, there is good evidence that the two
sets of sex-limited phenotypes are controiled by alieles at
different loci. These patterns of gene expression are, on the
whole, retained in the offspring from inter-island crosses,
suggesting that they are relatively unaffected by other genetic
differences which will have built up between the two popuiations
(Oxford & Giliespie, 1996¢c). Less detailed studies of spiders
from. other populations on Maui and Hawai’i suggest that these
genetic characteristics are probably island-wide. For example,
Yeliow seems to be confined to femaies, and Red front to males,
wherever pepulations have been sampled on Hawai’l,

The Hawaiian islands are volcanic and formed sequentially
{Carson & Clague, 1995). T. grallator must have colonised
Hawai’i from another island: the most likely source is Maui the
next, older, island up the chain (Funk & Wagner, 1995) (Box 2).
H this is the case, how are the substantial differences in the
genetics of colour between Maui and Hawai’i to be explained?
The simplest hypothesis is that the Hawai’i population was
initiated by a very small number of immigrants transported by
some means from Maui; the channel between the two islands may
have been only 13 km wide 370 thousand years ago (Carson &
Clague, 1995). Within this tiny founder population considerable
genetic changes must have occurred to produce the mode of
inheritance found on Hawai’i today. As the initial popuiation
expanded to fill suitable habitats the new genetic architecture
undertying the colour variation would have spread throughout the
island. This hypothesis must remain tentative. It is possible that
there are small, uninvestigated pepulations of the spider on Maui
that have the Hawai’i pattern of inheritance, and that it was from
one of these that the colonising spiders came. Even if this is the
case, it does leave unanswered the question of how the multiple
genetic changes were brought about, whether in an isolated Maui
population before the colonisation of Hawai’i or during that event
itself. Intriguingly, preliminary evidence from the island of O’ ahu
suggests that the genetics of the polymorphism there may be
different again. If substantiated, this might indicated that the
Maui - Hawai’i genetic transition was pot the first to have
affected the control of the polymorphism during the evolutionary
history of T. grallator.

Leaving aside the details of the genetical control of the
visible variation, we ¢an ask whether there is any evidence that
the polymorphism is maintained by natural selection and, if so,
what the adaptive significance of the rampant variation is. As
mentioned earlier the Yellow morph (Yeilow + Red front on
Hawai’i) accounts for about 70% of individuals in populations
studied in detail so far. The remaining 30% comprises a mix of
different patterned morphs each at rather low frequency. The
apparent constancy of the Yellow vs. patterned morphs could be
produced in at least two ways. First, there could be high levels of
gene flow within and among islands such that 2}l populations
come to have roughly the same morph frequencies. Secondly, in
the absence of significant gene flow, the stable Yellow : patterned
morph ratio could reflect natural selection favouring this particu-
lar mix in each population. If there was sufficient gene flow to
produce uniformity of this ratio between Mauj and Hawai'i, one
woutd not expect the maintenance of the clear-cut, istand-specific
genetic differences described above. It is also the case that the
precise composition of the patterned morph class can be quite
different between populations, again suggesting that gene flow is
not large enough to generate the observed uniformity of the
Yellow @ patterned ratio. One indirect way to approach this
problem is to examine in the same populations a number of loci
at which variation is presumed to be selectively neutral {(or
approximately so). The amount of population differentiation
shown by these loci wiil reffect the balanece between genetic drift
within populations and gene flow between them. If the colour
vatiation shows significantly less differentiation between
populations than the neutral markers, then some sort of giobal
selection for similar Yeilow : patterned ratios would be indicated.
The results from a recent study of this kind were clear-cut,
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selection is indeed operating on the propertions of Yellow to
other morphs to produce similar values across popuiations
(Gillespie & Oxford, 1998}).

What might the nature of this selection be? We have
argued that a form of frequency-dependent selection may be
involved {Gillespie & Oxford, 1998), In two scparate years the
offspring from wild-mated Yellow (i.e. bottom recessive) fernales
from the Waikamoi population on Maui were scored in order to
determine whether individuais had mated with a Yellow or a
patterned male. In one year, the Yellow: patterned ratio was
approximately 70 : 30 and females were shown fo have mated
with males in almost exactly these proportions i.e. mating seemed
to be at random with respect to celour, In the other year the
frequency of the Yellow morph was higher than normal at 85%.
Under these circumstances Yellow females were found to have
mated with the rarer, patterned maies about twice as often as
would be expected given the frequency of patterned morphs in the
population. These data suggest that the rare, patierned males were
at amating advantage compared to the unusually commeon Yeliow
males. The advantage of the rarer colour forms would act fo move
phenotype frequencies in the subsequent generation back towards
the normal ratio of 70 : 30, Yeliow : patterned.

This apparent rare-male mating advantage could arise by
a number of different mechanisms. For example, during the
process of couriship females may favour rare males i.2. those that
are different from the most frequently encountered morph, as has
been demonstrated in some fruit-fly (Drosophila) species {e.g.
Knoppien, 1985; Salceda & Anderson, 1988). A direct, rare-male
mating advantage of this sort is unlikely in T. grallator. Popula-
tion densities are generaily low and the chance that two males
will court a female simultaneously, allowing her a choice, is
therefore small. Alse, T grallator belongs to a family with poorly
developed visual acuity (Land, 1985) and courtship akmost
certainly depends mainly on vibratery rather than visual signals.
One alternative explanation for the rare-male effect hinges on the
fact that fernales remain stationary while males wander in search
of mates and, as a consequence, may be especially prone to bird
predation. The quest for food may lead to the situation whereby
visually-hunting predators form a ‘search image” for the most
common colour-morph in the prey species and, s a result, over-
predate this morph relative to its actual frequency in the popula-
tion (Gillespie & Oxford, 1998). It follows that the rarer morphs
will gain an advantage by being preyed upon less that expected.
This is a form of negative frequency-dependent selection and is
termed, apostatic selection (Clarke, 1962; Allen, 1988) (Box 3).

We therefore envisage the following situation. Males
wander in search of females and the morph that is commoner than
usual (Yellow in the second year studied) forms the basis for a
search image developed by insectivorous birds. They over-predate
the common morph (Yellow) leading to an enrichment of the rarer
morphs {patterned) in the male population that eventuaily
survives to mate with the females. If this hypothesis is true it
might also explain why Yeilow is normally at a high frequency in
populations and why the mix of morphs within the patterned class
varies from one population to another (Box 3).

Lessons from the spiders

This chapter began by outlining some of the forces that can
operate on genetic variation within populations. These may alter
allele frequencies and thereby bring about evolution. The
presence of colour polymorphism in a very wide variety of
arthropods naturally begs the question of its adaptive significan-
ce. Here I have reported some conclusions from a recent review
of coloration in spiders and have described, in some detail, two
particular case studies. Together these investigations illustrate
various features of colour polymorphisms that may be of more
general application within the arthropods,

The ability to change colour over a few days in some cases,
instantaneously in others, has been shown to be taxonomically
widespread in spiders. In this respect spiders are different from
the majority of other arthropods, probably as a resuit of the thin,
elastic (and consequently transparent) integument of the opistho-
soma which aliows large volume changes following feeding, Itis
this fransparency that permits changes in pigment composition
{slow colour change) and the disposition of white or silver
guanine deposits {instantaneous colour change) to be revealed
externally (Oxford, 1998). Colour change in spiders is in alf cases

such as to increase crypsis. Although some insects can alter their
colour as a result of environmental change this usually ecours
only after moukting and not within an instar. For example, the
desert locust, Schistocerca gregaria, can change its colour in
response to focal density (Wigglesworth, 1964), and the pupal
colour of the 7-spot ladybird, Coccinella 7-punctata, depends on
temperature (Majerus, 1994). There are exceptions though. Some
beetles can alter their colour over a matter of minutes in response
to changes i humidity (Crowson, 1981). Many of these colour
shifts do not obviously make the organism less visibie on its
current background and some af least may merely reflect tnderl-
ying physioiogical changes brought sbout by environmental
pesturbations. Background matching within an instar has been
reported in very juvenile shore crabs, Carcinus maenas, but this
capacity disappears as the carapace becomes more opague with
age {Crothers, 1968).

The ability of organisms to change colour in these ways
means that in evolutionary studies it is essential to ascertain
whether observed colour changes result from plasticity within
individuals or as a consequence of natural selection acting on
genetically determined colour variants. An iliustration of the
problem is provided by the phenomenon of industrial melanism
in some spiders. Draperisca socialis {Linyphiidae) is normatly
pale yellowish green to grey with markings that make it very .
cryptic on the trunks of trees. In an area of northern England that
receives aerial poliution from nearby industrial centres, up to
45% of individuals were found to be unifermly black and
selection for crypsis by insectivorous birds was suggested
{Mackie, 1965). However, the observations do nof necessarily
imply an evolutionary process - some individuais may merely
have altered their coloration to match the darkened background
through physiolegical processes alone (Oxford & Gillespie,
1998). The ability of this species to undergo phenotypic colour
change needs fo be tested before the observed shift in colour can
be properly evaluated.

The presence of sexual dimorphism for colour in spider
families with poor visual acuity demands explanations other
than sexual selection. The most likely hypothesis is that the
habitats occupied by mature males and females differ suffi-
ciently for there to be disruptive selection on coloration. This
selection is most likely imposed by sight-hunting predators,
atthough evidence is lacking. Spiders may provide accessible,
and manipulative, model systems with which to explore the
adaptive significance of sexual dimorphism in cases where
sexual selection seems not to be important. The results from
such studies may be applicable, in general terms, across a wide
variety of terrestrial arthropods. For example, it has been
suggested that the rarity of sexual dimorphism for colour in
beetles is a result of a general lack of colour vision in the group
(Crowson, 1981). The explanation for those cases in which it
does occur may well be the same as in spiders.

The long-term study of the candy-stripe spider, Enoplog-
natha ovata, Hlustrates a number of features that may be common
across arthropods. The presence of identical colour/pattern
varfation in two closely related species is testament fo the
longevity of the polymorphism - it must have been present in the
ancestor from which the two extant species diverged. Two other
polymorphisms affecting colour reguiation and black spotting are
also shared by both species (Oxford, 1992). Similar ancient
colour and pattern polymorphisms are found in, for example, the
homopterans FPhilaenus spumarius and P. signatus (Halkka &
Lalukka, 1969} and in marine isopods of the genus Sphaeroma
(Ford, 1975). The persistence of polymorphic variation over such
a long period of time implies selective maintenance in all these
cases {(Golding, 1992).

The striking paradox provided by studies of £. ovata is
that, although selection evidently acts to maintain the polymorp-
hism and indeed to determine the rank order of morphs within
local populations, this does not apparently extend to the precise
determination of their frequencies. However, the patterns of
variation demonstrated at higher levels have to be a consequence
of selection operating on morph frequencies. So why is # so
difficult to detect selection directly in this species? The hypethe-
sis currently being tested is that powerful selection is operating,
but only when morph or allele frequencics are shifted towards
extremes. Under these circumstances selective pressures arise to
prevent the foss of colour alleles from the popuiation {a ‘protected
polymorphism’ sensu Prout, 1968). At intermediate morph
frequencies selection is so weak that it is undetectable in pertur-
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bation experiments. If this argument is true then in most popula-
tions most of the time the colour alicles may, in effect, be
selectively neutral. The message is, therefore, that despite the
highly visible differences among morphs, selection need not
always be strong and demonstrabie. This conclusion might also
apply to other arthropod polymerphisms and helps to balance the
implications from past studies, for example on the peppered
moth, Biston betularia, and the two-spot ladybird, Adelia
bipunctata (e.g. Brakefield 1987), that observed visible-morph
frequencies are necessarily hoted by natural selection or are a
result of a migration - selection balance.

The third major point of general interest to emerge from
the work on E. ovata in Nidderdale is related to the second. If
selection is ineffective most of the time, other forces must be
responsible for determining morph frequencies both temporally
and spatially. Modelling aflele frequency changes in the popula-
tions suggests that annual fluctuations within the majority of sites
are neither more nor less than expected on the basis of genetic
drift, reinforcing the view that selection is not responsible for
determining local morph frequencies. The marked micro-geograp-
hic differentiation of morph frequencies is also probably a result
of genetic drift - there is a know histerical source of disturbance
and investigations of other genetic systems in these populations
support the intermittent drift hypothesis. Although morph
frequency differencies among populations are diminishing as a
resuit of gene flow, the convergence is very slow. It will probably
take at least another 60 or 70 years before some kind of global
aniformity is reached in this area of Nidderdale, assuming no
further disturbances. It is impressive that one perturbation 50
years ago can make genetical ‘ripples’ that might still be detecta-
bie more than a century after the event, Although now recognized
as a significant factor affecting evolution at the molecular level,
drift continues to be considersd an unlikely explanation for the
distribution of aileles coding for obvious phenotypic characters
(Cain & Provine, 1991). The Enoplognatha work has shown that
drift can be a major determinant of the frequencies of highly
visibie morphs, and this might apply equally to colout polymorp-
hisms in other arthropods.

The Hawaiian happy-face spider, Theridion grallator,
investigations have also thrown light on particular aspects of
colour polymorphism that may be of more general refevance. The
most obvious of these is the extent to which the genetic architec-
ture underlying the polymorphism can shift between populations,
That differences in genetic background between poputations can
influence the expression of major colour alieles has long been
recognized. For example, Ford (1955) demonstrated that domi-
nance of the melanic form (curtisii) of the lesser yeilow-under-
wing moth, Noctua comes, on different Scottish islands is
achieved by the accumuiation of different modifier genes such
that when crosses were made between isiands dominance became
incomplete. More major differences are found in the genetic
control of the colour polymorphism in the 2-spot ladybird, Adalia
bipunetata, from western and central Asiz and from Britain
(Majerus, 1994). In British populations, for instance, the melanic
forms lunigera, sublunata, quadrimaculata and sexpustulata all
appear to be controlled by a single allele with other, polygenic,
modifier loci determining which morph is produced. In Astan
populations, each of these morphs results from a different allele
at the colour locus. As in the lesser yellow-underwing moth,
crosses between populations can resuit in a breakdown of
dominance indicating the importance of the genetic background
in this respect. A final example concerns the colour polymorp-
histn in the meadow spittiebug, Philaenus spumarius, the

ecological genetics of which has been intensively studied by
Halkka and colleagues for many years (summarised in Halkka &
Halkka, [990). In continental Europe, tany of the melanic
morphs are virtually never found in males but are at relatively
high frequencies in females. By contrast, in what was an indus-
trially polluted area of South Wales, UK, these same morphs are
found with nearly equal frequencies in males and females
(Stewart & Lees, 1987, 1988). The genetic basis of these
geographical differences has not been elucidated,

In the case of the Hawaiiar: happy-face spider, the shifts in
the genetics underlying the colour polymorphism are much more
extreme than in these other examples (Box 2). Not only have two
loci on Hawai’i apparently derived from a single locus on Maui,
bui sets of paired ‘alleles” controlling sex-limited morphs at each
of the two Hawai’i loci have evolved. The precise relationship
between these contrasting genetic systems is not clear at present
but the realization that the apparently single locus on Maui is
probably a supergene (a number of closely linked loci affecting
colour and pattern) helps to suggest how at least some of the
changes might have occurred (Oxford & Gillespie, 1596¢).
Supergenes have also been postulated as the bases for colour
polymorphisms in other taxa, for example ladybirds (Majerus,
1994}, spittlebugs (Hatkka & Haikka, 1990) and mimetic
butterflies (¢.g. Ford, 1975). In the happy-face spider, there may
have been even greater genetic ‘revolutions’ than we currently
recognize. The probability of a large number of colour forms
colonising Hawai’i from Maui is smail given the fact that Yellow,
the bottom recessive morph, occurs at frequencies of 70% or so
in Maui populations. However, most of the colour rnorphs found
on Maui are also found on Hawai’i. There is a possibility that at
least some of the morphs on Hawai’i are not of Maui origin but
have been ‘re-invented’ in sity. Molecular analyses of the colour
loci will be needed in order t¢ further explore this hypothesis. The
establishment of a fuil colour polymorphism on Hawai’i, despite
the probable ioss of alieles during the founder event, suggests
selective maintenance of the variation - a conclusion consistent
with recent data (Gillespie & Oxford, 1998). Despite these
genetic upheavals there s no evidence for any reproductive
isolation between Maui and Hawai’i island populations (Oxford
& Gillespie, 1996¢).

One other point is of relevance here. In the Hawaiian
happy-face spider, unlike the case of 2-spot ladybirds and lesser
vellow-underwing moths mentioned above, and in mimetic
butterflies of the genus Papilio (Clarke & Sheppard, 1960),
dominance does rot rely on the presence of a population (island)-
specific genetic background (Oxford & Gillespie, 1996c¢). In
other words, modifier loci do not appear to be necessary for full
dominance to be expressed. The offspring of inter-island crosses
show the same full dominance of morphs observed within islands.
The one partial exception to this rule concerns the sex-iimited,
Red front morph from Hawai'i which is expressed to a lesser
extent in males whose X-chromosomes are of Maui origin. The
general lack of a genetic background effect in this species is
prebably because, for most motphs, dominance seems to be
simply & result of the superimposition of more pigment over less
(Oxford & Gillespie, 1996a). Whether this is a function of spiders
having a transparent opisthosomal integument remains to be seen,

In summary, recent studies of spiders have extended and
deepened our knowledge of the mode of action, and consequen-
ces, of evolutionary processes acting on colour polymorphisms.
Some of the lessons alluded to above may only be of importance
in investigations of other spiders, but others may prove to be of
much more general relevance in a wide variety of arthropods.
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Box 1.— The genetics of colour/pattern in the candy-striped spider, Enoplognatha ovata (Oxford, 1983).

All spiders newly emerged from the egg sac (second instar) are plain yellow, Those homozygous for the yellow allele ( lineaia - [y at
the colour locus (C) remain yellow throughout - this is the bottom recessive allele. The expression of the red-pigmented phenotypes
controlled by the striped allele (redimita - r) and the plain red allele {ovata - o) at the C-locus is dependent on the allele present at a
putative, closely-linked regulatory locus {R). Alleles at the R-locus detenmine whether red pigment is deposited carly (ailele ¢) or late
(allele [y during development. Where the red-pigment allele is on the same chromosome as the early regulatory allele, red pigment is
taid down in the third or fourth instars and in both males and females (line A). However, where the red-pigment allele is on the same
chromosome as the fate regulatory allele, red pigment is only deposited after the final moult, and then in females alone (i.e. pigmentation
is sex-limited to females) {lines B and C). These apparently lineata males can be shown te be carrying the C" allele by crossing them
to bottom recessive lineata females. Numbers in the figure refer to instars.

Box 2.— Distribution of Hawaitan happy-face spider, Theridion grallator, and the genetics of jts colour/pattern.

Map of the major Hawaiian islands, with the four from which T. graflator is know shaded. The islands vary in age: Kaua’i, ¢. 5.1
million years (Mys); O’ahu, ¢. 3.1 Mys; Moloka'i, ¢. 1.8 Mys; Lana’i, ¢. 1.3 Mys; Maui, ¢. | Mys; Hawei'i, ¢. 0.5 Mys (Carson &
Clague, 1995). The panels show the genetics of just six of the numerous colour mxorphs that have been examined from both Maui and
Hawai’i. The Maui morphs seem to be all contrelled by aileles at one locus, and ali morphs are found equally in both sexes, On Hawai’i,
two unlinked loci are present {Locus § and 1) with the morphs distributed between them as shown. Single alleles appear to conirol the
Red blob/Red ring and Yellow/Red front pairs of morphs (indicated by the lines bengath) which are differentially expressed in females
{F) and males {M), respectively. The differences in genetics between Maui and Hawai’i appear to be constant within an istand. The
sitnation on Meloka'i is probably simiiar to that on Maui - the islands once formed part of 2 single land mass, Maui Nui. Preliminary
data on the O"ahu population suggests that it may differ genetically from that of both Maui and Hawai’i,

Box 3— Apostatic selection and its possible role in maintaining the extensive colour polymorphism in Theridion grallator.
Plot of the hiypothetical proportion of the Yellow morph present in a population {the rest are patterned) against the proportion eaten
by predatory birds. IT birds eat the spiders at random with respect to colour they should take the two colour classes in exactly the
proportions in which they occur in the population (dashed straight line). However, if Yellow is at a relatively low frequency in the
population, predators may form a search image for the paiterned class and tend to miss, and therefore undet-predate, Yellow (proportion
of Yeilow predated is therefore below the random: predation line). Yellow is here at a selective advantage and will increase in frequency
in the population, Conversely, if Yellow is at a relatively high frequency in the population predators wiil form a search image for this
morph and overpredate it relative to pattemned spiders (proportion of Yellow predated is therefore above the random predation line).
Apostatic selection generates the S-sheped curve shown. Where this curve crosses the straight line there will be a stable equilibrium
where morphs are selectively equivalent. Deviations from this equilibrium generate selective forces that redress the balance.

The point of equilibrivm for teo ‘morphs’ under apostatic selection depends on their relative visibility, and need not be at 50%.
In the case of 1. graliator, Yeliow is much more cryptic when spiders are sitting beneath green leaves (Oxford & Gillespie, 1998) and
possibly also in males when they wander on vegetation during their search for mates. The reduced visibility of Yellow may explain why
it has to rise to a high frequency (> 70%) in a population before it becomes disadvantageous, When Yellow is above 70% there will
be selection for any colour morpk that is different to Yellow and this may explain why the mix of morphs within the patterned class
varies between populations.

GLOSARIO: GLOSSARY:

ALELO: Cada una de las diferentes formas de un gen,
heredado en un locus concreto.

ALELO DOMINANTE: Alelo cuya expresion determina el
fenotipo incluso en un individuo heterocigoto.

ALELO RECESIVO: Alelo gue tiene gue estar presente en
un individuo homocigoto, para poder determinar
un fenotipo.

EFICACIA BIOLOGICA: La probabilidad relativa de super-
vivencia y reproduccién de un genotipo o fenotipe dados.

FENOTIPO: Manifestacidn externa visible de un genotipo, que
puede estar influida adicionalmente, o no, por factores
ambientales.

GENOTIPO: La combinacidn de las dos copias alélicas que
posee un individuo en un locus dado.

HETEROCIGOTO: Un individuo con dos alelos diferentes en un
locus dado.

HoMOCIGOTO: Un individue con dos copias del mismo alelo
en un locus dade.

LIGAMIENTO: Localizacion préximea de dos leci, en un
mismo cromosema.

Locus (plural, Locly: La porcidn de un cromosemia ocupada
por un gen conerete,

LOCUS AUTOSOMICO: Locus sitmado en uno de los
cromosomas no sexuales,

POLIMORFISMO: Presencia, en una misma poblacion, de més
de un atelo en un locus dado.

POLIMORFISMO PROTEGIDO: Polimorfismo en el cual la
pérdida de alelos se ve imposibilitada por seleccidn
natural.

ALLELE: One of the different forms of a gene, inherited

~ ata particular locus.

AUTOSOMAL LOCUS: A locus situated on any chromosome
other than a sex chromosome.

DOMINANT ALLELE : An allele whose expression determines
the phenotype even in a heterozygote.

Frrngss: The relative probability of survival and
reproduction for a gerotype or phenotype.

GENOTYPE: The combination of the two alele copies
possessed by an individual at a specific locus.

HETEROZYGOTE: An individual with two different aleles
at a particular locus.

HOMOZYGOTE: An individual with two copies of the same
allele at a particular locus.

LINKAGE: The localisation of loci close to one another on
the same chromosome.

Locus {plural -L0C1) The locaticn on a chromosome
occupied by a particular gene.

PHENOTYPE: The detectable outward manifestation of a
genotype which may or may not alse be influenced
by environmental factors.

POLYMORPHISM: The occurrence ia a population of moré
than one aliele at a single Jocus.

PROTECTED POLYMORPHISM: A polymorphism in which
loss of alleles is prevented by natural selection.

RECESSIVE ALLELE: An allele that has te be in a
homozygote before it determines the phenotype.





