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Resumen

La presencia de formas oscuras en muchas especies de lepidépteros en regiones urbanas afectadas por la
contaminacion se denomina melanisma industrial. Desde hace mucho tiempo, los casos de melanisme industriat han
sido citados como unos de ios mejores ejemplos de evolucién en accidn. Una especie, Biston befularia, ha dominado
el estudio de este fenémeno. No obstante, esta especie es inusual, ya gue mieniras que la forma completamente
metanica de B. betularia fue registrada por primera vez tras el comienzo de la revolucidn industrial, en la mayoria de
las especies que muestran melanismo industrial ya existian formas melénicas antes de la industrializacion. Ademas,
incluso en B, betufaria adn estan siendo desvetados los detalles ecoldgices cruciales para una comprension total de
ta evolucidn del metanismo. Los factores que afectan al melanisme industrial en otro ¢centenar de especies britanicas
han recibido escasa atencion, debido a fa suposicién de que su historia evolutiva es similar a ta de B. betularia.
Actualmente se estd acumulando evidencia de que, con frecuencia, esto no es asi. A medida que los melanismos
industriales se hacen mas raros, tras la legislacion contra la contaminacion, estas especies merecen especial
atencién antes de que desaparezcan sus formas melénicas.

Palabras clave: Melanismo industrial, Lepidoptera, Polimorfismo, Evolucidn en accion, Biston betularia, Seleccion
de habitat, Melanismo ne industrial,

The evolution and maintenance of industrial melanism in the Lepidoptera

Abstract :

The presence of dark forms of many Lepidopteran species in urban regions affected by pollution is known as industrial
melanism. Examples of industrial metanism have long been guoted as some of the best examples of evolution in
action. One species, Biston betularia, has dominated study into this phenomenon. Yet, this species is unusual, for
while the full melanic form of B, betularia was first recorded afier the beginning of the industriai revolution, in most
other species showing industrial melanism, melanic forms existed prior to industrialisation. Furthermore, even in B.
betularia, the ecologicai details crucial to a full understanding of the evolution of melanism, are still being uncovered.
Factors affecting industrial melanism in over 100 other species, in Britain, have received little attention on the
asumption that their evolutionary history is the same that of B. befu/aria. Evidence is now accumulating that frequently
this is not the case. As industrial melanics become rarer, following anti-poliution legislation, these species warrant
crifical attention before their melanic forms disappear.

Key words: Industrial mefanism, Lepidoptera, Polymorphism, Evolution in action, Biston betularia, Habitat selection,
Non-industrial melanism.

INTRODUCCION

La evolucion del melanismo industrial en los Lepidoptera, en
general, y en la gedmetra del abedul, Biston betularia, en
particular, es el ejemplo més citado de evolucién en accidn. El
reciente estudio de poblaciones naturales en Inglaterra vy
América ha descubierto que se han producido cambios
evolutivos similares en diferentes subespecies de B, betularia
(Fig. 1) en dos lugares independientes, lo cual ha proporcio-
nando experimentos naturales replicados (Grant et al., 1996,
1998), En ambas poblaciones surgieron formas melanicas tras
los cambios ambientales producidos por la contaminacién
industrial. La frecuencia de las formas melanicas alcanzd un
méximo de un 90% alrededor de 1960 (Owen, 1961) v ha

disminuido posteriormente a menos del 20%, tras la promul-
gacidn de la legislacion contra la contaminacion (Grant et al,,
1996, 1998}. La principal causa selectiva del incremento del
melanismo en B, betularia, propuesta por primera vez por Tut
(1896) y confirmada por los experimentos clasicos de Kettle-
well (1955a, 1956), fue la depredacion diferencial por aves.

- En iasregiones industriales, las formas melénicas se volvieron

miés cripticas que las no meldnicas, en sus lugares de reposo
sobre los drboles desprovistos de ligquenes y tiznados de
hollin, mientras que fas formas no meldnicas siguieron siendo
mas cripticas en las localidades rurales donde los arboles
retenian una rica flora liguénica.
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El caso de B. betularia ha sido tremendamente impor-
tante para la Ecologia Evolutiva. No sélo proporciona uno de
los mejores ejemplos observados de cambio evolutivo debido
a seleccion natural, sino que ha demostrado que la seleceién
natural puede ser una fuerza poderosa, ya que la forma
meldnica carbonaria debe tener 1,5 veces la eficacia bioldgica
de la forma no melanica fypica para dar cuenta de la rapidez
de su auge inicial (Haldane, 1924). Ademds, ahora se ha
demostrado gue dicha evolucién es reversible y replicable
{Grant et al., 1996, 1998; Cook et al., en prensa).

No obstante, incluse en B. betularia, i insecto con
formas melanicas mas estudiado, no se han desvelado por
completo los detalles de los factores interactuantes que afectan
ala evolucidn y el mantenimiento del polimorfismo melanico.
Basandose en.un modelo de eficacia bioldgica y migracion
(Mani, 1980), Many & Majerus (1993) han predicho que, ¢n
Gran Bretaia, carbonaria se extinguird virtualmente en ¢l afio
2019, quedando reducida esta forma a la categoria de una
mutacién recurrente. Qtros datos mas recientes de Manchester,
donde se registrd por primera vez carbonaria en 1848
(Edleston, 1864), sugieren que esa prediceidn puede ser
incluso demasiado optimista (Cook et al., en prensa). Parece,
pues, oportuno revisar lo que se conoce y lo que se ignora
sobre este caso, mientras existe afin alguna oportunidad de
estudiar su declive.

Biston betularia es sélo una de unas 200 especies
britdnicas de Lepidoptera con formas melanicas, aunque séle
unas pocas muestran un melanismo de caracteristicas similares

Fig. 1.~ Comparacién de las formas
britdnicas {lado izquierde) y ameri-
canas (fado derecho) de Biston betu-
laria. Avnque la forma tipica de 8.
b. cognataria (arriba a la derecha)
es considerablernente més oscura
que la forma tipica de B. b. betula-
ria, las formas insularia de Gran
Bretafia y América son casi indistin-
guibles, y las formas meldnicas,
carbonaria y swettaria, son indis-
tinguibles (ilustracién de Derck
Whitley, cortesfa del profeser Bruce
Grant}.

{(White, 1877, Kettlewell, 1973; Majerus, 1998). Aun asi, el
caso de B. betularia, en su formulacidn més simplista, se
extrapola frecuentemente a ofros Lepidoptera melanicos de
Gran Bretafia y de ofros lugares. Dicha extrapclacidn, basada
en la depredacién diferencial por aves en un ambiente cam-
biante, es inapropiada debido a gue la evolucidn inicial del
melanismo en muchos Lepidoptera no ha sido influida por fa
industrializacion. En consecuencia, esta revisidn comienza
con una nueva clagificacién del melanismo, adaptada de
Kettlewell (1973). Después se considerard en detalle el caso
de B. betularia, antes de discutir otros casos de melanismo
industrial.

UNA CLASIFICACION DEL MELANISMO EN
LOS LEPIDOPTERA

El melanismo en B. betularia es inusual porque constituye
une de los pocos ejemplos en los Lepidoptera en que las
formas melanicas no estaban presentes en frecuencia aprecia-
ble antes de ia revolucién industrial. En la mayoria de las
especies, las formas melanicas ya existian en algunas pobla-
ciones antes de que las sustancias industriales contaminantes
comenzasen a afectar de modo perceptible a los ambientes
naturales. En algunas de estas especies, la frecuencia de ias
formas meldnicas, y st oscuridad, han aumentade posterior-
mente en las regiones indusiriales. En otras, los melanismos
han existido largo tiempo, y todavia existen en las poblacio-
nes, independientemente del influjo de la industrializacion. En
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consecuencia, pueden definirse tres grandes clases de melanis-
mo en los Lepidoptera.

Melanismo industrial

El melanismo industrial es ef aumento proporcional de
pigmentos melénicos en los miembzos de una peblacion, bien
sea como resultado de un aumento en ia frecuencia de distin-
tas formas melanicas, bien como consecuencia de un oscureci-
miento general de algunas o todas las formas dentro de una
poblacion, donde este aumento estd asociado a los efectos de
la contaminacion industrial (Majerus, 1998).

Se reconocen tres subclases de melanismo industrial:
(1) polimorfismo melanico industrial completo, en el cual
las formas melanicas han alcanzado frecuencias significativas
solo tras, y como consecuencia de, la industrializacién, (2)
polimorfismo meldnico industrial parcial, en ef que las
formas meldnicas presentes antes de la industrializacion se han
extendido geograficamente, o aumentado en frecuencia, desde,
y como consecuencia de, la industrializacion, y (3) melanismo
industrial poligénicoe, en el cual el color medio de fondo de
algunas poblaciones se ha vuelto gradualmente mas oscuro
como consecuencia de los efectos de la industrializacion sobre
el ambiente. En estas especies, se asume que ef oscurecimiento
del color de fondo es heredable y estd controlado por cierto
namero de genes.

Melanismo no industrial en Lepidoptera cripticos

Esta clase agrupa normalmente a Lepidoptera nocturnos que
dependen de la cripsis para su defensa diurna, y en los cuales
Ia existencia y frecuencia de formas meldnicas es independien-
te de los efectos de ia industrializacidn. Ademas, incluye el
melanismo de algunos Lepidoptera diurnos.

Si se hacen algunas modificaciones a Ia clasificacién de
Kettlewell {1973), pueden distinguirse ocho subclases, segln
las caracteristicas geograficas de las poblaciones que muestran
el melanismo, ¢ los factores selectivos més probables para su
explicacién (Tabla 1),

La comprension de la evolucion y la genética del
melanismo no industrial puede resultar crucial para la investi-
gacién del melanismo industrial, va que en muchos casos la
fuente de formas meldnicas industriales pueden haber side
melanismos que evolucionaron al margen de los efectos de [a
industrializacion (Kettlewell, 1973; Majerus, 1998). Apesarde
esto, se ignora ef control genético del melanisme en muchas
especies con melanismo no industrial. Ademds, sdio en un
pufiado de las numerosas especies implicadas se ha realizado
trabajo experimental riguroso, en el campo y en el laboratorio,
para descubrir o verificar las causas evolutivas del melanismo.

Melanismo en Lepidoptera con coloracion
de advertencia

Kettlewell (1973) sefata que muchas especies diurnas de
Lepidoptera que tienen coloracién vistosa poscen formas
meldnicas. Se distinguen (res subclases: (1) melanismo
recesivo, implica la existencia de formas melénicas en muchas
especies aposematicas, con un contrel de aquéllas por alelos
recesivos raros, probablemente perjudiciales y mantenidos por
muiacién recurrente, (2) melanisme mimético, en el que
especies comestibles poseen formas melénicas que son
imitadoras batesianas de especies no comestibles, y (3}
melanismo sexual, en el cual las formas melanicas han
evolucionado como resultade de la seleccién sexual.

Es improbable que exista una interaccidén evolutiva
fuerte entre estas subclases de melanismo y el melanismo

industrial en los Lepidoptera, aunque se conocen interacciones
enfre industrializacidn, melanismo térmico y otros factores
setectivos en aigunos Coleoptera aposematicos, como Adalia
bipunctata (Majerus, 1998},

Para una discusion detallada def melanismo no indus-
trial en los Lepidoptera cripticos ¥ del melanismo en los
Lepidoptera con coloracion de adveriencia, véase Kettlewell
{1973) o Majerus {1998).

POLIMORFISMO MEL[\NICO INDUSTRIAL COMPLETO
El caso de B. betularia

B. betularia es el ¢jemplo cldsico de polimorfisme melanico
industrial completo. Este caso se cita frecuentemente como el
mejor ejemplo de 'evolucién en accidn'. Generalmente la
historia que le cuenta, a menude de modo muy breve, es que
la forma negra de B. betularia surgid en el siglo X1X en partes
industriales de Gran Bretafta, v aumento su frecuencia debido
2 que estaba mejor camuiiada en los arboles, desprovistos de
Hguenes y tiznados de hollin, que la forma no melanica. En
consecuencia, era depredada con menor intensidad por las
aves (Tutt, 1896), un punto de vista confirmado en los afios 50
por el trabajo de Kettlewell en bosgues de 4reas contaminadas
y no contaminadas (Kettlewell, 1955a, 1956).

Las razones para la posicién privilegiada de este
ejemplo son ficiles de comprender. En primer lugar, los
cambios en algunas poblaciones fueron rapidos y visualmente
draméticos. Una especie de polilla blanca y negra, relativa~
mente invariable, se volvid totalmente negra en algunas
poblaciones en un periodo de sélo 50 afios. En segundo fugar,
se observo gue ¢l cambio estaba asociado a un factor ambien-
tal especifico, el oscurecimiento de la corteza de los drboles
debido a la contaminacién atmosférica. En tercer lugar, un
factor selectivo simple y facil de entender, la depredacion
diferencial por aves, parecia suficiente para explicar ef cambio
evolutivo. Cuarto, la rapidez del aumento de la forma melani-
ca indicaba diferencias selectivas de bastante mayor magnitud
que las imaginadas por los primeros darvinistas. Por dltimo,
nudo presenciarse el cambio. Come escribio Sewall Wright
(1978), el de B. betularia es: "el caso mds clarc en que se ha
observado un proceso evolutivo conspicuo”.

En los 46 afios transcurridos desde €] trabajo pionero de
Kettlewell, muchos bidlogos evolutivos han estudiado el
melanismo en B. betularia. Sus hallazgos muestran que ¢l
relato abreviado es inexacto o incompleto en o que respecta
a muchas de sus partes componentes. Cuando se consideran
los detalles de la genética, ef comportamiento v 1a ecologia de
la polilla, el panorama resultante es de mayor complejidad e
interés que la simple historia que sucle contarse.

Los componentes de la historia normalmente menciona-
dos figuran en la tabla 2, y se han considerado detalladamente
en otros trabajos (Majerus, 1989). En este articulo, solamente
se revisardn las variaciones importantes entre el relato
abreviado y los hechos.

Las formas de B. betularia y su herencia

Biston betlaria no tiene simplemente dos formas discretas.
Existen formas intermedias entre fypica y carbonaria, que
comprenden ui grupo de formas conocide colectivamente
como insularia. El estudio acerca de las formas insularia ha
sido comparativamente escaso, a pesar de que en muchas
poblaciones la frecuencia de las formas insuwlaria supera
actualmente a la de carbonaria, y ha aumentado en algunos
legares a expensas de carbonaria tras la reduccion de la
contaminacion (Brakefield, 1990; Majerus, 1998).
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Tabhia

Subciases de melanismo no industrial en los Lepidopiera (para una consideracion detallada def melanismo no industrial
véase Keltlewell, 1973, o Majerus, 1998),

Subclase de
Q del melani
e e T

Melanismo iérmice

Melanismo rural o de
eleccion de sustrato

Melanismo de alfa laii-

ud {of melanismosep-

ientrional de Kettewell,
1673)

Msalanismo de costas
occideniales

Meianismo pluvial

R

Propiedades térmicas de las superficies oscuras
respecto a las claras, Los Lepidoptera muy melanicos
se calientan y enfrian mas rapide que sus confraparti-
das mas claras. En climas articos o templados, las
formas melanicas de especies diurnas son activas en
momentos en que fas no melanicas no son capaces.

Evoluciond en respuesia a la heterogeneidad en el
color de los lugares potenciales de reposo. Esta
heterogeneidad puede existir dentro del mismo habitat,
y conducir al polimorfismo y a preferencias de sustrato
tipicas de cada forma, ¢ a una escala mayor, y condu-
cir a ia aparicidn de razas lgcales o geograficas.

Evoluciona por las ventajas iérmicas, por el aumento
de cripsis debida a que los disefios disrugtivos son
ineficaces cuando el Angulo de incidencia solar es bajo
{Kettiewell, 1973}, ¢ porque las especies que vuelanen
verana no pueden volar en condiciones nubladas y las
formas oscuras son mas dificiles de ver en vuelo que
las formas claras {Kettlewell, 1973; Majerus, 1998). En
algunas especies existen razas geograficas meléanicas
monomorficas; en otras existe polimorfismo (Keitiewsl
& Berry, 1969; Kettlewell, 1973).

{En el Norte de Europa) Melanismos que aparecen a
io largo de las cosias cccidentales, con una disminu-
cién hacia el interior. Las razones evolutivas son
inclertas; se han sugerido varias alternativas: (1) como
ta nubosidad es alta en 1as regiones costeras orienta-
das hacia los vienios dominantes, puede existir una
ventaja térmica, (2) las cualidades protectoras de los
pigmentos meldnicos frente a la abrasién pueden
reducir el desgasie de las alas debido a la abrasion por
la arena, (3) es un dispesitivo antidepredacion resul-
tante de una mayor cripsis cuando las poliflas descan-
san sobre rocas oscurecidas por las salpicaduras
marinas o la gran pluviosidad, o (4) las formas oscuras
pueden mostrar mayor tolerancia a la sal que las
claras {Kettewell, 1973; Malerus, 1998). En Gran
Bretafia, este melanismo parece estar controlado
poligénicamente. Ef fendomeno ocurre probablemente
en otras regiones palearticas en las gue las condicio-
nes son similares. No se ha realizado trabajo experi-
mental.

Aumento de la cripsis en regiones boscosas con gran
pluviosidad, como ia isla del Sur, Nueva Zelanda
{Hudson, 1928), el Himalaya y los Montes Olimpicos,
EE.UU., donde fa pluviosidad supera los 500 cm al
afic, y en los que la intensidad luminosa es baja y los
sustratos son oscuros por la humedad (Kettewell,
1973}). No se ha realizado trabajo experimental.

T

Ejemplos

Muchas especies de altas latitudes y altitu-
des. El analisis comparativo en Colias
demuestra que las especies articas tienen
mayor melanizacion {Watt, 1968). En Pleris
protodice occidentalis el melanismo varia
estacionalmente por razones de termorregu-
facién (Kinsolver & Wiernasz, 1991). En
Pharnassius phoebus ia metanizacion afecta
a la actividad; mayor melanizacion del {ercio
basal de las alas permite un aumento en &l
tiempo de vuelo {Guppy, 1988}). Argvnnis
paphia tiene una forma melanica, valesina,
limitada a un sexo, que es menos atractiva a
los machos, pero que fiene una ventaja
térmica ai volar en condiciones mas frias,
pues obiiene mas alimento y mas tiempo
para ovopositar (Magnus, 1958).

Panolis flammea, con preferencias de sustra-
to (Majerus, 1882), Gnophos obscuratus,
Euxoa tritici, Agrofis vestigialis, A. cinerea y
A. ripae, en las gue el grado del melanismo
esta relacionado con el color dei suelo {Kett-
lewell, 1973, Majerus, 1998).

Orthosta gothica, Diarsfa mendica, Eupithecia
venosata, Xestla santographa, Paradiarsia
glareola, Hepialus humuli y muchas ofras.

Hadena perplexa, Camptogramma bilineatay
Hadena confusa. Las formas meilanicas de
costas occidentales pueden haber experi-
mentado especiacion; varias especies de
noctuidos de color oscuro estan confinadas a
habitats costeros, como Hadena caesia
mananii y Polymixis xanthomista statices.

Diversos Noctuidae y Geometridae.
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Subclases de melanismo no industrial en los Lepidoptera (para una consideracion detailada del melanismo no industrial
véase Kettiewell, 1973, o Majerus, 1998},

Subclase de

Naturaleza del melanism

melanismo

Melanismo  asociado
con arboles resistentes
al fuego

Melanismo ancestral
de coniferas (melanis-
mo relicto)

Metanismo confra ima-
genes de busgueda
(melanismo apostalico)

SRS e T W

Las formas melé&nicas obtienen mayor cripsis sobre los
sustraios quemados.

Melanismo en regiones de bosques autdctonos de
coniferas, por ejemplo, los pinares caledonianos,
Escocia. Enias condiciones de luminosidad escasa del
dosel, las formas melanicas son menos visibles en
vuelo que fas no melanicas (Kettlewel, 1873; Majerus,
1989,1998). En esos habitats, las formas melanicas
pueden haber evolucionado una seleccidn de habitat
y haberse extendido posteriormente desde los bosques
ancestrales a las piantaciones forestales y a regiones
contaminadas donde su melanismo ha sido ventajoso
(Majerus, 1989).

En especies presentes a altas densidades, el melanis-
ma evoluciono como dispositivo antidepredacion, para
combatir a las especies que forman iméagenes de
bisqueda. La existencia de formas melanicas tiene
que ver menos con &l ser negro u 0sCUro que conh ser
diferente a las formas previamente existentes {Maje-

Catocala spp. en los pinares occidentales,
EE.UU (Kettlewelt, 1973). Cleora fuibaghala
en Sudéafrica, donde se ha introducido desde
Australia un arbol resistente al fuego, Acacia
cyclops (Kettlewell, 1973). En Pachycnemia
hippocastanaria en Gran Bretafia, el melanis-
mo estd relacionado positivamente con la
cantidad de brezal quemado como conse-
cuencia de fuegos accidentales (Majerus,
1981).

Alcis repandata, Gonodontis bidentata, Phi-
galia pilosaria, Peribatodes rhomboidatia,
Semiocthisa liturata y ofras.

Ejemplos probables: Chiorocfysta trunctata,
Thera obeliscata, Hydriomena furcata, Eran-
nis defoliaria, Noctua pronuba, Orthosia
incerta, Agrochola lychnidis, Gosmia frapezi-
na, Mespamea secalis y Mespamea secale-
ia.

rus, 1989, 1898).

Tabla 2
Componentes de ia historia abreviada 'para libros de texto’ de Biston betularia (adaptado de Majerus, 1988).
1 Biston betularia tiene dos formas distintas; una, fypica, es blanca con punteado negro, la otra, carbonaria,
es casi completamente negra.

2. l.as dos formas de B. betularia estan genéticamente controtadas por un solo gen con dos alelos, con ef
aielo carbonaria completamente dominante frente al atelo fypica.

3. Biston belularia es nocturna y descansa sobre los troncos de los érboles durante el dia.
4. Las aves encuentran a B. betularia sobre los froncos y se las comen.

5. La facilidad con la que las aves encuentran a B. betularia sobre los troncos depende del grado de
camuflaie de las polillas.

6. La forma lypica de B. betularia esta mejor camuflada que carbonaria scbre los troncos cubiertos de
liguenes en regiohas no contaminadas, mientras que carbonaria estd mejor camuflada en regiones
industriales en las que los froncos han perdido fos liquenss y han sido ennegrecidos por la contaminacion
atmosférica.

7.  Lafrecuencia de las formas typica y carbonaria de B. betufaria en un &rea particular es resultado de los
niveles relativos de depredacion por aves sobre cada forma en dicho drea, asi como de la migracion hacia
ese area de polillas desde regicnes con distinta frecuencia de cada forma.
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Fenotipos en orden decreciente Alelo
de oscuridad
carbonaria C
insularia 3 r
insularia 2 I’
instilaria 1 I
typica T

Genotipos

CC, I3, cr?, cC', CcT

Fig. 2.- Herencia de ias
formas fypica, insularia
y carbonaria de Biston
betularia. La herencia
implica cinco alelos de
un  fnico gen. La .
dominancia no es
completa (adaptado de
Lees, 1981, con datos
Ir adicionales de Majerus,
no publicados).

| I
rE,rern rr
Frrerrr

I

rnnrr

Las fiechas verticales | indican que ei genotipe puede tener el fenotipo al que apunta la flecha

El complejo de formas insularia estd controlado al
menos por tres alelos adicionales del locus génico que
controla carbonaria. Todos son més o menos recesivos frente
a carbonaria y dominantes respecto a typica (Clarke &
Sheppard, 1964; Less & Creed, 1977; Steward, 1977a), y su
dominancia aumenta con su oscuridad (Fig. 2). Existe cierta
evidencia de que en el siglo X1X la dominancia de carbonaria
sobre fypica era incompleta, y de que la seleccion natural
actud sobre modificadores que afectaban 4 la oscuridad de los
heterocigotos en las fases iniciales del auge de carbonaria
(Kettlewell, 1958a, 1973), de forma que la dominancia
completa evolucioné del modo imaginado por Fisher (1930).
Esta evidencia, que no carece de criticos (Bishop et al., 1978;
Lees, 1981; Mikkola, 1984), se¢ basa en observaciones de
especimenes victorianos similares a los carbonaria modemos,
pero con pequefias manchas de escamas blancas en el centro
de las alas. Dado que carbonaria estd actualmente declinando
en muchas poblaciones britanicas, la seleccién natural puede
estar actualmente reduciendo la dominancia genética de
carbonaria sobre fypica (Majerus, 1998). Seria de enorme
valor el someter & andlisis genético, mediante cruces controla-
dos con especimenes fypica fanto de origen industrial como no
industrial, a individuos que se ajustasen a la descripeion de los
presuntos heterocigotos carbonaria victorianos de Kettlewell,

El comportamiento diurno de B. betularia

Gran parte del trabajo ¢xperimental sobre la eficacia biolégica
relativa de las formas de B. betularia en habitats naturales ha
consistido en la colocacién de mariposas vivas o muertas
sobre troncos de drboles v en el registro de la proporcion de
cada forma que desaparecia por depredacién de aves, bien
observada o inferida (Kettlewell, 1953a, 1956; Bishop, 1972).
Sin embargo, la exactitud cuantitativa de las estimas de
eficacia bioldgica obtenidas de dicho modo es cuestionable
debido a que la gedmetra del abedul rara vez reposa durante
¢l dia en lugares expuestos de los troncos (Mikkola, 1979,
1984; Howlett & Majerus, 1987; Liebert & Brakefield, 1987).

El mayor conjunto de datos conocido sobre los lugares
de reposo de B. benularia silvestres encontradas en posiciones
naturales es de solo 54 polillas, recogido a lo largo de un
periodo de 35 afios (Tabla 3). Estos datos sugieren que la
parte inferior de ramas y ramitas laterales en la copa son los
sitios habituales de descanso, lo cual corrabora los resultados
de los experimentos que han investigado las posiciones de
reposo de machos (Mikkola, 1979, 1984) y hembras (Liebert
& Brakefield, 1987) de B. betularia en cautividad, y confirma
las propias observaciones de Kettlewell (1958b): "mientras

realizaba sueltas a gran escala de ambas formas en la
natwraleza, al alba, he podido observar en muchas ocasiones
a esta especie en sy posicion de reposo habitual, que es la
parte inferior de las ramas grandes de los drboles y, con
menor frecuencia, sobre los troncos”.

Si se asume que la eficacia biologica refativa de las
formas de B. betularia depende de su cripsis, su lugar de
reposo diumo es decisivo para la estimacién de las diferencias
de eficacia biologica entre formas. Bn regiones expuestas a
€scasa contaminacion atmosférica, los liguenes foliosos
aparecen principalmente sobre los lados menos sombreados v
mas himedos de los troncos, superficies superiores de las
ramas principales y, mds generalmente, dentro de la copa
{Liebert & Brakefield, 1987). También los liquenes crusticeos
aparecen sobre dichas superficies, aungue dominan sobre los
troncos y las superficies inferiores de las ramas principales. En
areas afectadas por altos niveles de contaminacién casi no
existen liquenes sobre los arboles y, normalmente, sélo
aparece Lecanora conizaeoides, que también falta en los
lugares mds contaminados (Cook et al, 1990). Estos son los
dos extremos, Los patrones de recolonizacién de los liquenes
es pertinente en la actualidad, como resultado de la reduccidn
en los niveles de contaminacion. La recolonizacion inicial de
los é&rboles, denudados por la contaminacion pasada, se
produce por el crecimiento de nuevas ramas en 1a copa, con
baja contaminacién residual y ura intensidad luminosa
comparativamente alta (Brakefield, 1987). Las (ltimas zonas
recolonizadas de los drboles son los troncos, como resultado
del lavado de las particulas contaminantes. En consecuencia,
las estimaciones de eficacia bioldgica de cada forma pueden
diferir notablemente dependiendo del lugar del drbol sobre el
que se dispongan lag polillas.

En la mayor parte de los experimentos de depredacién,
las polillas se situaron sobre el tronco de un modo concreto,
por lo comiin en la posicidn en que parecian mds cripticas,
Esta prictica puede criticarse por dos razones. En primer
fugar, porgue tales métodos hacen la asuncién imptlicita de que
las aves depredadoras ven lo mismo que los humanos v, en
segundo lugar, porque asume que todas las poliilas descansa-
ran en lugares que maximizan su cripsis.

La asuncién de que las aves ven como los humanos es
claramente falsa. Casi todas las aves tienen al menos cuatro
tipos de conos visuales, uno de los cuales es sensible a la luz
uifravioleta, a la que nosotros somos virtualmente ciegos
(Chen & Goldsmith, 1986; Jacobs, 1992). En realidad, los
andlisis sugieren que las aves son méas sensibles al ultravioleta
que a la tuz en la parte 'visible' del espectro electromagnético
{400-700 nmy}, con una sensibilidad méxima alrededor de los
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Tabla 3
Lugares de reposo de B. betularia encontradas en la naturateza entre 1964 y 1998
{de Majerus, 1998, con datos adicionates).

typica insularia carbonaria
Tronco expuesto 3 1 2
Tronco no expuesto 2 1 4
Unidn tronco-rama 10 5 6
Ramag g 4 7

370 nm (Burkhardt & Maier, 1989). No séio ven bien en el
uitravioleta, sine que las aves pueden también discriminar
diferentes longitudes de onda dentro de ese rango (Emmerton
& Delius, 1980}, Ademads, las aves tienen gotitas oleosas de
tamafio variable frente a sus conos, gue pueden actuar como
filtros y les proporciohan mayor capacidad de discriminacién
de los colores que la que nosotres tenemos {(Partridge, 1989).
Aundgue todavia se ignoran muchos de fos detalles de la visién
de las aves, resulta claro gue tienen una mayor agudeza visual
que los humanos. Esto significa que deben reevaluarse los
estudios de depredacion de B. betnlaria por aves, disefiados
por humanos con la asuncidn de que [as aves ven como
nosotros.

Parte del razonamiento subyacente 2 la prictica de
situar polillas en posiciones que maximizan su cripsis es la
idea de que las formas de B. betularia se comportan de modo
diferente, y que cada forma adopta la posicion que maximiza
su propio camuflaje. Asi, carbonaria deberiareposar preferen-
temente sobre fondos oscuros homogéneos, mieniras que
typica deberia haber retenido un comportamiento ancestral de
reposo sobre fondos mas claros y heterogéneos. Utilizando
polillas de origen desconocido y barriles forrados con superfi-
cies iguales de carton blanco y negro, Kettlewell (1955b)
demostrd que fypica reposaba preferentemente sobre las
superficies blancas, y que carbonaria preferia las negras.
Algunos estudios han obtenido resultados similares (Board-
man et al., 1974; Kettlewell & Conn, 1977), pero no ofros
(Mikkola, 1984; Howlett & Majerus, 1987; Jones, 1993).
Maijerus (1989) ha revisado estos resultados contradictorios.
El mecanismo de conflicto-contraste de Kettlewell (1955b)
para la seleccion de sustrato debe ser rechazado ante la
demostracion, por Grant & Howlett (1988), de variacién
interfamiliar en dichas preferencias. También resulta improba-
ble una explicacion genética de la seleccidn de sustrato en B.
betularia especifica de cada forma, basada en ¢l ligamiento
entre los alelos morfologicos y etolgicos apropiados, debido
al poco tiempo disponible desde la aparicion de carbonaria
para que la seleccién natural haya promovido dicho ligamien-
to. En su lugar, Majerus (1989) propuso gue, en aguellos
sitios donde carbonaria ha conseguido mayor frecuencia, se
ha extendido una mutacidn que indujo a las polillas a reposar
sobre fondos oscuros, de la cnal se beneficiaria la mayor parte
de la poblacidn. A la inversa, en las poblaciones en las que
carbonaria permanecié escasa, las polillas han retenide el
comportamiento ancestral de reposo sobre sustratos claros.
Asi, se pueden imaginar tres tipos de poblaciones: (1) tipo a,
en las cuales nunca se ha extendido un alelo de preferencia
por sustratos oscuros, (2) tipe b, en las cuales dicho aleloha
surgido y constituye un politnorfismo transitorio a medida que
se extiende hacia su fijacién o eliminacion, segin el aumento
o descenso de la frecuencia de carbonaria; en estas poblacio-
nies algunas politlas preferirdn sustratos claros y otras oscuros,
pero las preferencias no estaran demasiado ligadas & ninguna

forma, y (3) tipe ¢, en las cuales el alelo para la preferencia de
sustratos ogcuros se ha fijado y todas las polillas prefieren
superficies oscuras. La evidencia en apeyo de esta hipdtesis
procede de pruebas que muestran diferencias entre poblacio-
nes en el grado de preferencia por fondos claros v oscuros, y
en las que las poblaciones de regiones industriales general-
mente muestran mayores preferencias por sustratos oscuros, al
tiempo que no muestran ninguna evidencia de preferencias de
sustrato tipicas de cada forma (Jones, 1993).

Majerus{1989) argumenta que la preferencia observada
de typica por lugares de descanso blancos y de carbonaria por
lugares negros puede explicarse si Kettlewell (1953b) hubiese
utilizado polillas de diferentes poblaciongs, por ejemplo
typica de poblaciones rurales {tipo a) y carbonaria de pobla-
ciones industriales (tipo ¢). La misma teoria pudiera explicar
otros resultados aparentemente contradictorios {Majerus,
1998).

Las preferencias de sustrato son cruciales para interpre-
tar ofros resultados experimentales en B. betularia. Por
ejemplo, los niveles de eliminacidn selectiva de fypica en
Birmingham y de carbonaria en Dorset en los experimentos
de marcaje y recaptura de Kettlewell (1956) serian artificiales
si las polillas liberadas procediesen de poblaciones con
diferente preferencia en ¢l lugar de reposo. Dado que Kettle-
well observd que carbonaria estaba ausente de su lugar
experimental en Dorset, las carbonaria que él utilizd alli
deben haber procedido de otro lugar.

Una tercera critica va dirigida a jos investigadores que,
para sus experimentos de depredacién, colocan polillas
muertas en posiciones naturales' en lugar de utilizar polillas
capaces de seleccionar su propia ubicacién, como hizo
Kettlewell { 19554, 1956). Estos investigadores asumen que su
juicio es tan bueno como el de una polilla cuyo comporta-
miento ha sido moldeado por seleccion natural durante
milenios, y para la cual una decisién errénea puede resultar
letal. Seria muy conveniente la realizacidn de experimentos
para evaluar el grado relative de cripsis de las polillas muertas
situadas sobre troncos en posiciones naturales' y el de polillas
vivas con posibilidad de elegir su lugar de reposo.

La dindmica geografica de la frecuencia
de melanismos

Lareciprocidad de los resultados de Kettlewell {1955z, 1956)
en Birmingham y en Dorset proporciona evidencias solidas de
que la eficacia biologica de tas formas de B. betularia difiere
en ambientes contaminados y no contaminados. Otros estudios
han demostrado diferencias de eficacia bioldgica similares
{para una revisién véase Kettlewell, 1973; Lees, 1981;
Majerus, 1998).

En uno de los estudios més amplios, Bishop (1972)
estudio un transecto desde el Sudoeste de Merseyside al Norte
de (Gales. Cuantificod la eficacia bioldgica relativa de las
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formas a lo largo de esa clina, sobre la base de sus conoci-
mientos de la ecologia y la genética, v utilizé un modelo de
ordenador que incorporaba toda la informacién obtenida para
sirmular ¢l auge v la dispersion de carbonaria a 1o largo del
transecto desde su aparicidn al comienzo del sigle XIX (Fig.
3). Después compard fa posicion predicha por el maodelo para
la ciina en 1970 con la frecuencia observada de las formas a
lo largo del transecto. La correspondencia entre la frecuencia
observada y simulada no fue buena (Fig. 4), ya que aunque el
modelo predijo que la frecuencia de carbonaria disminuiria
hacia el Sudoeste de Liverpool, la posicion predicha de dicho
descenso estaba mis proxima a Liverpool de lo observado.
Ademas, la tasa de declive en los datos observados fue mds
répida de lo predicho.

El ajuste entre las frecuencias simuladas v observadas
pasa este fransecto puede mejorarse significativamente si se
introducen grandes ventajas no visuales para carbonaria
(Mani, 1980, 1982). Sin embargo, la pobreza del ajuste de la
simulacién de Bishop a las frecuencias observadas también
puede deberse a errores cuantitativos en la eficacia biolégica
relativa obienida a partir de experimentos de depredacion,
debido a que las polillas fueron situadas sobre los troncos, ne
bajo las ramas laterales o ramillas, donde es probable que, en
la sombra intensa, carbonaria sea mas criptica v goce de
mayor eficacia biologica (Howlett & Majerus, 1987). Los
resuitados de los experimentos de depredacién en bosques de
dreas contaminadas vy no contaminadas confirman esta
opinidn, aunque el conjunto de datos es pequefio (Howlett &
Majerus, 1987). Si esto se confirma, puede explicar parte de

tras de campo (tomado
de Bishop, 1972).

la falta de ajuste entre la frecuencia simuiada por Bishop v la
observada, va que ¢l efecto serd un aumento de la eficacia
bioldgica relativa de carbonaria a lo largo de la clina, lo cual
empujard apreciablemente hacia el Este la posicidn predicha
del descenso en la frecuencia de carbonaria. Majerus (1998)
sefiala ademas que la evolucidén de una preferencia por los
sustratos oscuros en poblaciones industriales, frente a las
rurales, puede explicar la otra discordancia entre la simulacién
de Bishop {1972) y la frecuencia observada. Si han evolucio-
nado preferencias especificas de cada poblacidn, lag formas
mds raras en cada extremo de la clina podrian tener preferen-
cias de sustrato inapropiadas para su color y sufrirfan mayor
eliminacién selectiva, lo cual agudizaria ia clina.

La frecuencia de carbonaria nunca ha alcanzado el
100% en ninguna poblacion estudiada. Esto se atribuye a dos
factores. En primer lugar, dado que fypica es recesiva frente
a carbonaria, la erradicacidn final del alelo para tvpica serd
lenta inchuso cuando 1a seleccidn natural en su contra sea alta,
puesto que los alelos fypica quedaran ocultos a los efectos de
la seleceidn dentro de los heterocigotos. En segundo lugar, los
individuos migradores que portan el alelo fypica invadirdn las
regiones industriales desde otras menos contaminadas,

En apoyo de la importancia de la migracién en B
betularia, existe evidencia circunstancial procedente de
comparaciones entre las distribuciones de frecuencia de
formas melénicas de ésta y otras dos especies, Gonodontis
bidentata y Phigalia pilosaria. De estas especies, B. betularia
se considera la més dispersiva y G. bidentata la mas sedenta-
ria. Los cambios en la frecuencia melénica a escala geografi-
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Fig. 5.~ Frecuencia de las
formas de B. bemularia en
regiones de Holanda, en
muestras tomadas por
Lempke, 1969-1973 (tomado
de Brakefield, 1990). El
mapa det recuadre indica los
niveles de flora epifita en los
afios 60: punteado = ninguna,
blanco = escasa, rayado =
normai (tomado de Barkman,
1969).
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ca son mds répides en G bidentata, intermedios en P
pilosaria y més graduales en B. berularia, como se esperaria
de acuerdo con modelos de equilibrio seleccién-migracién
(Bishop et al., 1978; Conroy & Bishop, 1980; Lees, 1981).

Aungue circunstancial, esta evidencia indica que a
migracién ejerce una influencia importante sobre la fre-
cuencia de las formas melanicas en diferentes regiones. No
obstante, debe sefialarse que el conocimiento de las tasas de
migracidén en todas estas especies se basa en datos incom-
pletos, y casi exclusivamente en experimentos de marcaje
y recaptura con machos adultos. Comeo afirma Brakefield
(1987), basar las tasas de migracién simplemente en el
vuelo de los adultos puede haber conducido a serias subesti-
maciones ya que las larvas de primer instar, suspendidas en
hilos de seda, pueden dispersarse a largas distancias
(Kettlewell, 1973). En realidad, la velocidad de movimiento
de carbonaria en su radiacién desde Manchester trag 1848
sugiere tasas de migracién ocasionalmente superiores a la
de 2 km por generacidn, normalmente citada (véase, no
obstante, Brakefield & Liebert, 1990). Por ejemplo, en sblo
49 afios, en el siglo XIX, carbonaria se extendio unos 300
km desde Manchester al New Forest (Majerus, 1998).

Meianiémo en B. betularia fuera de Gran Bretafa

Elpolimorfismo melénico en B. betularia no esté limitado
a Gran Bretafia. En Holanda, carbonaria fue registrada
por primera vez en 1867 (Heylaerts, 1870} y estaba
extendida en 1900, al igual que todo el conjunto de formas
insularia (Brakefield, 1990). La comparacién de la
frecuencia de carbonaria con la industrializacién y la
flora epifita muestra relaciones similares a las de Gran
Bretafia (Brakefield, 1990; Fig. 5). Sin embargo, la
frecuencia de carbonaria en Holanda no ha alcanzado los

maximoes niveles registrados en Gran Bretafia, pues nunca

ha superado el 75%, e insularia es generalmente més
comin en Holanda que en Gran Bretafia. En Luxemburgo,

durante los afios 70, carbonaria suponia un 70% de las
poblaciones en los distritos industriales del Norte, pero

$6lo el 30% en Las Ardenas. En 1989-1993, 1a frecuencia

de carbonaria ha disminuido significativamente en ambas

regiones (Majerus, 1998). Tanto carbonaria como insula-
rig son comunes en regiones industriales de Bélgica y del

Norte de Francia, y en Alemania carbornaria ya era comin
en las regiones industriales en 1900 (Kettlewell, 1973).

También se han documentado altas frecuencias de formas

melanicas en regiones industriales de Dinamarca (Hoff-

meyer, 1949), Suecia, Finlandia (Kettlewell, 1973) y

Checoslovaquia (Novak & Spitzer, 1986). En Checoslova-

quia, Novak & Spitzer (1986) demostraron una relacion

positiva significativa entre la frecuencia de carbonaria y
el grado de contaminacidén atmosférica.

El melanismo industrial también se ha registrado en
ta subespecie americana, 8. betularia cognataria. La forma
meldnica completa, swettaria, es indistinguible de carbona-
ria y también se hereda como un dominante unifactorial
(West, 1977}, La forma swettaria se encontrd por primera
vez en 1906 cerca de Filadelfia (Owen, 1961). En algunas
partes de Michigan, la frecuencia de swettaria aumentd
hasta un 90% en 1960. La forma swetfaria ha sido hallada
en ofros puntos de Norteamérica, tales como Illinois,
Massachusetts, Delaware, Montreal, Toronto y el Sur de
Ontario (Owen, 1961; Kettlewell, 1973; Sargent, 1974,
West, 1977).

Existe una tercera subespecie, B. befularia parva, en
Japén. El melanismeo no ha evolucionado en dicha subespe-
cie porque no aparece en regiones afectadas de modo
importante por la contaminacion industrial (Asammi & Grant,
19953).
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El declive del melanismo en la gedmetra
del abedul

El declive actual de carbonaria en Gran Bretafia ha seguido 2l
Acta del Aire Limpio de los 50, y a las leyes anticontarinacion
posteriores. A diferencia del auge de carbonaria, este descenso
ha sido bien documentado (Cook et al, 1970, en prensa;
Whittle et al, 1976, Howlett & Majerus, 1987; Mani &
Majerus, 1993; Grant et al,, 1995, 1996, 1998). La frecuencia
anual de carbonaria entre 1959 y 1995, para una localidad en
The Wirral, Merseyside, se muestra en la figura 6. El patron de
disminucion coincide con lo esperado, ya que existe un retraso
en el comienzo del declive de carbonaria tras la reduccién en
jos niveles de contaminacidn, Se mterpreta que dicho retraso
representa ¢l periodo necesario para el aclarado de las superfi-
cies de los drboles, por crecimiento de nuevas ramas no
tiznadas, por lavado del hollin y por recolonizacién de los
epifitos,

En Holanda ¥ en los Estados Unidos se han registrado
disminuctones similares. En Holanda, carbonaria estd siendo
reemplazada tanto por fppica como por la mas oscura de las
formas insularia (Brakefield, 1990). En Michigan, ef descenso
en la frecuencia de swettaria refleja fielmente el descenso de
The Wirral. En ambos casos, dicha disminucién ha ido desde
més def 90% 2 menos del 20% (Grant et al., 1996; Fig, 6).
Aunque se carece de datos globales, se conocen declives
stmilares en la frecuencia de formas melanicas en otras partes
de América (Grant et al., 1998).

Grant y sus colaboradores informan de que, en ambas
regiones, la caida en fa frecuencia de formas meldnicas se
relaciona bien con el descenso en SO, y particulas en suspen-
sion. Comentan gue en ninguna localidad parece haber habido
un aumento apreciable de la flora liquénica en ese periodo.
Sin embargo, dado que tas evaluaciones de los liquenes fueron
angcddticas, méas que sistemaéticas, v que pueden no haberse
examinado las copas, este comentario deberia considerarse
provisional, Mds atn, cuando otros autores han registrado un
aumento de los liquenes tras la legislacién contra la contami-
nacion (Hawksworth & McManus, 1989; Bates et al., 1990;
Cook et al., 1990).

Las observaciones y experimentos de Kettlewell sobre
B. betularia tuvieron una influencia considerable en la
Biologia Evolutiva, ya que movieron ¢l principal mecanismo
de evolucién biologica desde la teoria al reino de los hechos.
La reciente inversidn en la fortuna de carbonarie ha brindado
la oportunidad de cubrir un hueco importante en el conoci-
miento cientifico. Aunque se dice a menudo de B. betularia
que hemos sido testigos de la evolucién del melanismo, de
hecho existen muy pocos datos precisos del aumento en
frecuencia de carbonaria. En el momento en que los cientifi-
cos comenzaron a examinar el caso en detalie, ya habia
ocurrido la mayor parte del incremento. El declive de carbo-
naria tras las leyes de aire limpio ha planteado la eportunidad
de seguir de cerca el cambio de frecuencia y evaluar si los
cambios observados pueden explicarse plenamente sobre fa
base de la comprension actual del comportamiento y ecologia
de esta polilla.

Otros casos de polimorfismo melanico
industrial completo

Aparte de B. betularia, la cantidad de ejemplos de polimorfis-
mo melanico industrial completo es escasa. Entre ellos se
incluyen especies en las cuales se han descrito formas melani-
cas a partir de individuos aislados recogidos en regiones no
industriales antes del establecimiento de auténticos polimor-
fismos genéticos (sensu Ford, 1940) (Majerus, 1998). Enunas
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pocas especies ¢l melanismo industrial se ha desarrollado muy
recientemente, en los Gitimos 40 afios, como en los casos de
Brachionychasphinx y Xvlocampa areola. Lasrazones por las
que el metanismo industrial no se desarrolkd antes en dichas
especies es, probablemente, azaroso: la mutacidn adecuada no
surgid previamente en ef lugar v momento correctos.

Estos casos recientes de melanismo industrial subrayan
que fa seleccidn natural no puede causar cambios excepto que
disponga de variacién fenotipica sobre la cual actuar. El
ejemplo del pariente britanico maés préximo de B. betularia,
Biston strataria, es muy instructivo en este punto. Esta
especie tiene una forma meldnica, melanaria, que es un
melanismo industrial comfin en Holanda, pero nunca ha
aparecido en frecuencia apreciable en Gran Bretafia. La
ecologia v el comportamiento de B. strataria son similares a
los de 1a gedmetra del abedul. Sin embargo, melanaria parece
no haber surgido nunca en Gran Bretafia en circunstancias
favorables y, por tanto, nunca se ha establecido all,

Al menos en una especie, el melanismo industrial
britdnico ¢s producto de la migracidn desde la Europa
continental. La forma meldnica, fisca, de Tethea ocularis
apareci6 en el Sur de Inglaterra a mediados de los 40 y ha
prosperado rapidamente desde entonces,

El grupo de melanismos industriales completos también
incluye formas fuertemente meldnicas de algunas especies que
previamente terdan formas meldnicas menos extremas, de origen
no industrial, Por gjemplo, Peribatodes rhomboidaria tenfa una
forma meldnica no industrial, perfimaria, que aumentd su
frecuencia alrededor de las conurbaciones. Sin embargo, en
alpunas localidades esta forma ha sido parcial o totalmente
reemplazada por una nueva forma més extrema, rebeli.

Eldeclive en la frecuencia de formas meldnicas en Gran
Bretaiia a lo large de los Gltimos 30 aftos no se ha limitado a
B. betularia. Aunque los datos publicados son escasos, la
frecuencia de melanismos en diversas especies va actualmente
en descenso (por ejemplo, West, 1992). La actual disminucion
de melanismos industriales completos en Gran Bretafia,
Holanda, EE.UU. vy, sin duda, en otras partes del mundo
desarrollado no es general. Por ejemplo, en Finlandia Mikkola
(1989) informo sobre una nueva forma meldnica, inferna, de
Xestia gelida, que él interpreta como o] primer caso de un
melanismo industrial en una zona subartica. Su aparicién estd
asociada a la intensa contaminacion procedente de la Peninsu-
la de Kola. Es probable gue se descubran nuevos casos en
paises que s6lo abora estan desarrollando una industria pesada
y, con el declive de los melanismos industriales en Gran
Bretafia, el estudio del melanismo industrial tendrd forzosa-
mente que moverse a otra parte.

POLIMORFISMO MELANICO INDUSTRIAL PARCIAL

Esta categoria incluye a la mayoria de las especies que tenfan
formas melanicas antes de la revolucién indusirial, si su
distribucion incluye grandes regiones industriales. El caso de
P. rhomboidaria, mencionado anteriormente, ilustra este
punto. Originalmente un melanismo no industrial, perfumaria
aumentd rapidamente su frecuencia en las regiones industria-
les a finales del siglo XIX (Jones, 1993). Casos similares
incluyen a P. pilosaria, Allophyes oxyacanthae, Apanea
crenata y Deileptenia vibeata, ast como a ciertas especies que
muestran preferencias de habitat caracteristicas de cada forma.
Este dlthmo gropo de especies es de particular interés. La
existencia de preferencias de habitat tipicas de cada forma en
los Lepidoptera con polimorfismo meldnico fue sugerida por
vez primers por Kearns & Majerus (1987) para explicar las
diferencias significativas en la frecuencia de Alcis repandata
y Semiothisa liturata melanicos en capturas mediante trampas
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para polillas a lo largo de una distancia de menos de 20 m a
cada lado de un limite brusco entre habitats, Se han registrado
posteriormente diferencias similares en otras 12 especies, con
mayor frecuencia, en todos los casos, de formas melanicas en
bosques con doseles densos respecto a habitats adyacentes
menos densos (Aldridge et al, 1993; Jones et ak, 1993;
Fraiers ct al., 1994; Majerus et al.,, 1994; Majerus 1998).

Kettiewell (1973) argumenta que nmuchas especies que
actualmente exhiben melanismo industrial evolucionaron dicho
melanismo antes de la industrializacion. Majerus (1998), en
concordancia con dicha opinidn, sostiene que en el pasado
distante, las formas melanicas evolucionaron en circunstancias
ecologicas especificas, como en bosques de coniferas. Estas
formas melénicas estaban en desventaja selectiva si abandona-
ban esas dreas con las caracteristicas ecoldgicas especiales a
las que estaban adaptadas. En consecuencia, los melanismos
evolucionaron comportamientos que les restringian a dichos
habitats. Los cambios recientes en ¢l manejo forestal, el uso de
la tierra y ¢l aumento de fa contaminacion han proporcionade
nuevos habitats (por ejemplo, plantaciones de coniferas,
bosques contaminados) en los que las condiciones ecologicas
favorecen alos melanismos y, en consecuencia, se han extendi-
do y aumentado en frecuencia, al tiempo que retienen las
caracteristicas de habitat especificas de su forma.

Muchas especies que muestran melanismos para evitar fas
imagenes de bisqueda (Tabla T) también tienen mayor frecuen-
cia de formas melanicas en regiones industriales. Esto concuerda
con Jo esperado debido a que la probabilidad de que un depreda-
dor forme una imagen de bisgueda para un tipo particular de
presa depende de la abundancia aparente de la presa para el ave
que, 4 su vez, s una funcidn de la abundancia y ia cripsis.

Muy pocas de las especies que cacr dentro de esta clase
de melanismo han sido estudiadas en profundidad. Las
excepciones son P. pilosaria (Lees, 1981), A. repandata
(Kettlewell, 1973; Jones et al, 1993) v A oxyacanthae
(Steward, 1977b). Todas ellas reposan sobre los troncos y el
aumento de las formas meldnicas en las regiones industriales
se atribuye a su mayor cripsis.

Melanismo industrial poligénico

De todas las clases de melanismo, el melanismo industrial
poligénico es ¢l menos estudiado y , quizé, el més dificil de
estudiar. El estudio de material recogido a lo large de los
ultimos 150 afios revela un aparente oscurecimiente del color
y la pérdida del disefio en muchas especies de regiones
industriales, independientemente de la forma a la gue perte-
nezean, Parte se debe a la decoloracion de los ejemplares de

musee, aunque es dificil achacar todas las diferencias a este
unico factor. La comparacidn de series de especimenes de seis
especies, de regiones rurales e industriales, recogidos hace
unos 80 afios con los recogidos en los dltimos cuatro afios
mostrd gue el color de fondo se habia oscurecido més en las
regiones industriales que en las dreas rurales (Majerus, 1998).

Este oscurecimiento gradual es resultado probable de la
accidn de fa seleccidn natural sobre una variacion poligénica,
Es plausible que el responsable sea la depredacion selectiva de
las formas menos cripticas, en zonas afectadas por contamina-
cién atmosférica particulada. Si esta especulacion resulta
correcta, el reciente descenso en la contaminacién deberia
conducir a una inversion de esta tendencia y los colores de
fondo deberfan volverse de nuevo mas claros, y los disefios
nés aparentes. Esto deberfa confirmarse mediante seguimiento
en las proximas décadas. Los nuevos métodos de medida de
la reflexion espectral de las superficies, y el desarrollo de
camaras digitales accesibles, deberia permitir recoger y
almacenar esa informacion sin tener que depender de especi-
menes de museos o de emulsiones fotogréficas, que se
decoloran con el tiempo.

CONCLUSION

El melanismo industrial en los Lepidoptera, y en B. betularia
en particular, es indudablemente mas complejo de lo que
usualmente se dice. La depredacion diferencial por aves,
junto con la migracion, han sido los principales responsables
del auge y caida de carboraria. La opinién de que la
seleccion no visual juega o ha jugado un papel importante en
la evolucidn del melanismo industrial en Gran Bretafia carece
de apoyo. La falta de concordancia entre las simulaciones vy
la frecuencia observada son, me parece, debidas mds a una
falta de comprension del comportamiento de descanso de las
polillas y a Ia interaccion con sus depredadores que a factores
selectivos atin no identificados. Esta opinién no es respaldada
por todos los bidlogos evolutivos y pedria resultar incorrecta.
No obstante, si ha de ser descartada, la investigacion sobre B.
betularia y otros casos debe continuar y ampliarse. En 1996
(New York Times, 12-XI-1996) Futuyma dijo sobre la
historia de B. betularia: "No conocemos win la historia
completa, pero deberia ser posible averiguar cudl es”. Silas
predicciones recientes sobre el declive de carbonaria (Mani
& Majerus, 1993; Cook et al., en prensa) se cumplen, la
apreciacion de Futuyma podria ser excesivamente optimista
pues quedan aproximadamente dos décadas antes de gue
carbonaria haya desaparecido del pais en el que es mejor
conocida.
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