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INTRODUCCION

La vida diaria del hombre durante 1a prehistoria, en sus tareas de recolectar
productos vegetales y en la cacerfa para lograr sus alimentos, result6 en un {ntimo
conocimiento de las plantas, sus ciclos biol6gicos, sus hibitos de crecimiento, sus
drcas de adaptacion y sus posibilidades alimenticias (Herndndez X. er al., 1979).

Por todos es conocido que las diferentes culturas del continente americano
han contribuido con su enorme conocimiento de los vegetales a 1a botdnica del
mundo. Las milpas con frijol, mafz y calabaza, cultivadas cn forma asociada o
independiente, cubren desde tiempos remotos l1a superficic agricola alrededor de los
asentamicntos indfgenas. Dependiendo del clima, suelo y forma de utilizacidn,
especies del género  Phaseolus fueron seleccionadas y produjeron asf una amplia
gama de plantas con estructuras, colores y sabores diferentes (Manzanilla y Delgado,
1990).

En cl Continente Americano existen alrededor de 40 especies de frijoles
silvestres, de las cuales s6lo cuatro fueron domesticadas: Phaseolus vulgaris (frijol,
flor de mayo, negro, bayo, etc.); P. coccineus (ayocote, acalete, gordo, frijolén,
botil, etc.) P. acurifolius (tepari, escuminte, etc.) y P. lunarus (frijol de lima, comba,
ib, etc.), ademds de miiltiples varicdades de cada una de ellas (Manzanilla y Delgado,
1990).

Segtin Kaplan er al. (citado por Herndndez X. et al., 1979), los restos més
antiglios de Phaseolus coccineus se encuentran en Ocampo, Tamaulipas, y datan de
alrededor de 7,500-9,000 afios, siguiendo los de Tehuacdn, Pucbla y los del Rfo
Zape, Sonora, con 2,600 y 1,300 afios dc antigiiedad, respectivamente,

Algunos de los cédices, y en general las resefias sobre la Nueva Espania,
hacen referencia al frijol en México; asf tenemos:

a) Nombres de poblaciones derivadas del frijol, por ejemplo: Etla.

b) La lista de tributos otorgados a los aztccas, tributos que arrojan la cantidad
de 5,280 toncladas de semillas de frijol al afio

c) La referencia a varicdades de muchos tamaiios y colores, incluycndo cl
ayocote (Phaseolus coccineus L. subsp. coccineus).

Sahagiin indica que los frijoles sc com{an como cjotes, en tamales con mafz
y que en las casas dc los scfiores "también habfa otras trojes en que se guardaba
mucha cantidad de frijoles”. Antes de la conquista, el cultivo, la producci6n, el
consumo y ¢l almacenamiento del frijol formaban una parte integrada importante
de 1a cultura agricola de México (Herndndez X. er al., 1979).

La mayor parte de los pueblos precolombinos disponfan de una agricultura
bien desarrollada, pero a la vez carccfan de ganado mayor, pues sélo contaban, bajo
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Figura 2. Diagrama de una flor de Phaseolus mostrando sus partes. Tomado de
Delgado (1985).
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Figura 3. Variacién en la posicién del estigma en Ias diferentes subespecies de
Phaseolus coccineus. El estigma de P. vulgaris se dibuj6 para comparacién.
A. P.vulgaris; B, C, D P. coccineus subsp. danvinianus. E-T P. coccineus
sensu lato (1as otras tres subespecies). Tomado de Delgado, 1988.

domesticacién 6 cautiverio, con guajolotes, tepezcuintles, viboras, armadillos, etc.,
por lo que el suplemento proteico estaba, y en muchos casos atin estd, dado por el
mafz y los frijoles (Sousa Sénchez y Delgado, 1979).

El género Phaseolus tienc su centro de diversidad, y probablemente también
de origen, en México, donde habitan més del 90% de las especies. Esta diversidad
decrece en forma drdstica hacia cl sur de Guatemala. En Sudamérica, las pocas
especies nativas existen casi s6lo en la himeda cordillera oriental de los Andes,
desde el sur de Ecuador, Pent y Bolivia hasta el norte de Argentina (Delgado, 1990).

En la actualidad los dos cultivares de P. coccineus (P. coccineus L. subsp.
coccineus y P. coccineus subsp. darwinianus Hdez. X. y Miranda C.), existen sélo
en 13 estados de México y en Guatemala, y en menor grado, en el resto de Centro
América. Ambas subespecies tambien son cultivadas en pequeiia escala por dif-

QUILA

Figura 4. Quilla, notese el enrollamiento caracteristico,
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Figura 5. Brocha polinica de P. coccineus, mostrando sus partes. Tomado de Lavin y
Delgado, (1990).

erenies grupos €tnicos en Sudamérica (Venczuela, Colombia, Ecuador y Peni),
dondc parece ser quc P. coccineus subsp. darvinianus es mds popular que P.
coccineus subsp. coccineus. En Argentina P. coccineus subsp. coccineus es ademds
cultivado como planta ornamental. En general, los cultivares de P. coccineus crecen
en temperaturas {rias, aunque algunos genotipos en México, han sido reportados
creciendo en climas cdlidos y subhiimedos, y atin en climas sccos (Delgado, 1988).
En el Altiplano Central de México sc han detectado un gran niimero de poblacioncs
silvestres y de cultivares.

Figura 6. Movimiento de salida del es- Figura 7. Acercamicnto de la
tigma al ¢jercer presién sobre el ala figura anterior mostrando cn
derecha de la flor. Tomado de Delgado detatle la salida del estigma.



Morfologia de Phaseolus coccineus L.

Webster ez al. (1980). hacen una descripcién detallada de 1a morfologfa de
P. coccineus que se refiere a continuacion. Las tipicas flores papilionadas (en forma
de mariposa, figura 1) son hermafroditas v crecen sobre pedinculos largos y axilares
en pseudoracimos. El tamafio de la flor varfa entre 1.8 y 2.5 cm. Esta compuesta de
cinco pétalos (Figura 2):

a) Estandarte.- es la 14mina que se dobla en un dngulo de 90° v 45%en cl
caso de la subespecie glabellus.

b) Alas (un par).- ldminas prominentes.

¢) Quilla.- es la unién de dos pétalos encapsulando al androceo (diadelfo:
nueve estambres unidos formando el tubo estaminal y un estambre
vexilar libre con protuberancia que proteje al ovario) y pistilo. La
quilla se dobla en dngulo recto 90° formandose en su porcién distal
una hélice (a menudo tiene vuelia y media o dos vuehas) que se
proyecta hacia el lado derccho de la flor. La hélice s encuentran
apretadas y terminada con una apertura.

En los botones jévencs y pequefios, ¢l cuerpo de 1a quilla cs recto y ¢l dpice
esté recurvado hacia el cje del pseudoracimo. En la antesis la quilla s de color rojo
brillante y se enrolia en una doble espiral, terminada con una apertura. Los estambres
estan diferenciados en anteras y filamentos y se arreglan en dos espirales; las anteras
son alargadas y uniformes en tamafio; cl estilo termina en un estigma. El estigma
puede cstar colocado extrorso (Figura 3 E-T), apical (Figura 3, D) o introrso (Figura
3, A-C). La posici6n en la que termina el estigma s¢ toma frecuentemente como
caracter taxonémico.,

Durante el desarrollo y crecimiento el cstilo y filamentos sc alargan
siguicndo ¢l enrollamicnto de 1a quilla (Figura 4). Una dec las caracterfsticas
principales de la progresiva maduracién morfolégica es precisamente ¢l elaborado
cnrollamiento del estilo y filamentos; el alargamiento de los Gltimos estd ademds
caracterizado por la posicién final de las dos vueltas de estambres, ¢l interior, cn ¢l
cual se colocan las anteras proximales hacia la porcién terminal del estilo; y el
exlerior, que ¢s mds alargado y que se coloca proximal o ligeramente distal al
estigma. Durante ¢l perfodo de madurez del pistilo, s¢ desarrollan numerosos pelos
a lo largo de la parte adaxial del estilo y alrededor del margen basal del estigma, a
los cuales se¢ denomina brocha polinica (Lavin y Delgado, 1990; figura 5).

En la madurez ¢l estigma s¢ coloca muy cerca de la apertura de la quilla. Las
anteras maduras presentan dehiscencia, en esta etapa el polen es atrapado y retenido
sobre ¢l estilo y/o sobre 1a brocha polfnica. Algunos granos de polen son vertidos
sobre la superficic estigmdtica, pero un gran nimero caen sobre la brocha pol{nica.



Despues de la dehiscencia mencionada, los filamentos y anteras s¢ colapsan dentro
de laquilla. SO o

Figura 8. Fotograffa dc Bombus pullaius Franklin, sobre Phaseolus coccineus L.
subsp, coccineus "ayocote”. Es frecuente que el tamaito del insecto sobrepase con
mucho al de Ia flor.



La ligera apariencia convoluta del estigma persiste durante 1a antesis y es
indicativo de un prolongado perfodo de receptividad estigmdtica. En la antesis, el
estigma receptivo puede salir a través de la apertura si algtn insecto (abejorro o
abeja) visita la flor causando que el complejo mecanismo de palanca de 1a quilla se
accione (Figuras 6, 7 v 8).

Taxonomia de Phaseolus coccineus L.

Las plantas cultivadas son extremadamente diffciles para trabajos
taxon6émicos, ya que hay que ubicar la historia de su domesticacién a partir de un
ancestro silvestre. Las variedades entre P. coccineus fueron seleccionadas primero
inconcientemente y posteriormente fueron seleccionadas concientemente al en-
contrarseles un valor agron6mico (Delgado, 1988).

En varias localidades, a través de su rango de distribucién, pueden recon-
ocerse tres lipos de poblaciones de P. coccinens: silvestres, cultivadas y ferales
(escapadas). Estas no son mutuamente excluyentes; coexisten especiealmente en el
sureste de México y en Centro América (Delgado, 1988).

La taxonomfa de P. coccineus se ha tratado de balancear entre, por un lado,
la necesidad de separar del tratamiento taxondémico el complejo silvestre - cultivado
- feral del tratamiento tradicional de grupos estrictamente silvestres, y por otro lado,
fa inconveniencia general del reconocimiento infracspec{fico formal del cultivo
cxtensido y las variantes silvestres (Delgado, 1988).

Maréchal (citado por Delgado, 1988) propone una clasificacién de P.
coccineus basado en evidencia morfoldgica y reproductiva; con esto la especie fue
dividida en cuatro subespecics. En 1a taxonomfa de P. coccineus siempre ha habido
tendencia hacia nombrar cada poblacion distinguible, dando como consccuencia que
nunca s¢ pueda Hegar a una lista final de nombres (Delgado, 1988).

Dentro del complejo P. coccinens, Delgado (1988), reconoce las siguientes
subespecics: P. coccineus subsp. formosus (Knuth) Maré., Masch., & Stain.; P.
coccineus subsp. glabellus (Piper) A. Delgados P. coccineus subsp. griseus (Piper)
A. Delgado; P. coccineus subsp. coccineus y P. coccineus subsp. darwinianus Hdez
X. & Miranda C.

Basado en obscrvaciones propias, Delgado (1988) propone la siguiente
clasificacion para el complejo de Phaseolus coccinens que existen en la zona de
estudio (Nauzontla, Puebla):

1) Phaseolus caccineus subsp. glabellus (Piper) A. Delgado

Se considera como la subespecic silvestre. Las plantas de csta subespecie
estdn restringidas a bosque meséfilo de montaiia, desde ¢l suroeste de Tamaulipas
hasta Chiapas (México), en altitudes que van desde los 750 hasta los 1600m. En este
rango P. coceinens subsp. glabellus puede existir simpdtricamente con poblaciones



Figura 9. Fotografia de una intlosescencia de P coccineus subsp. glahelfus (Piper) A,
Delgado.

de otras subespecics. Las flores del P. cocceineus subsp. glabellus son marcadamente
diferentes en cuanto a forma y color de fas de P. coccinens subsp. coccinens y de
P. coccinens subsp. danvinianus: en P, coccineus subsp. glabellus (Figura 9) el
estandarte se encucntra doblado cn un dngulo de 43° y presenta un tono rojo escarlata
conuna larga prominencia en el vértice que forma ¢l dngulo. Las "alas”, ligeramente
rosadas cuando la flor s joven, son pequedas y estan fuertemente apresadas por el
estandarte, y junto con éste cierran parcialimente la entrada a la flor; conforme esta
va madurando, las alas se tornan blancas. Posee estigma desde extrorso a globoso
subapical; brdcteas y bracteolas pequeias y estriadas; vaina lincal ligeramente
falcada.

2) Phaseolus coccinens L. subsp, coccinens (Figura ).

Comprende sdlo Jas formas cultivadas ("tecomari™ y "ayocote™), con
germinacion hipGgea; rafz tuberosa; corolas desde rojas a blancas y estigma desde
extrorso hasta apical; se cultiva en varias regiones del mundo (Delgado, 1988).
Vease la deseripeidn morfoldgiva.

3) Phaseolus coccinens subsp. darwinianus Hdez, X. & Miranda C.

Este taxon existc vomo cultivar o como adventicio desde ¢l estado de
Hidalgo, Mgéxico hasta Pert; principalmente en bosques montaiiosos humedos o
subhtimedos. Su rango altitudinal se extiende desde los 1200 hasta los 2700 m.
Cuando no es cultivado, exisic tipicamentc en hdbitats perturbados dentro del rango



altitudinal. Con base en caractercs morfol6gicos P. coccineus subsp. darwinianus
se distingue por una germinacién epigea, rafz no tuberosa, alargada; bractedlas
lanceoladas y ligeramente falcadas, usualmente mds grandes que el cdliz; estigma
desde introrso hasta apical; corolas desde blancas a lilas (Fotograffa 13)

PATRONES ULTRAVIOLETA EN LEGUMINOSAS

Se ha encontrado cn las leguminosas que existen diferencias florales en los
patrones UV entre varios géncros y dentro de los mismos géneros con flores de color
uniformemente amarillo (Kay, 1987). Esto ha demostrado que es importante tanto
para ¢l reconocimiento como para la orientacién del polinizador en flores de
Cercidium y géneros cercanos en la subfamilia Caesalpinioideae (Jones y
Buchmann; citados por Kay, 1987). En Cercidium, esto puede actuar como un
mecanismo de aislamiento entre especies simpdtricas (Carter; citado por Kay, 1987).
Estudios de campo han sugerido que exisle un cfecto similar y generalizado en la
subfamilia Papilionoideae (Kay, 1987). Sin embargo, no existe un amplio estudio
sobre los patrones y pigmentacién floral UV en la subfamilia; la poca informacién
que hay es muy incompleta y estd ampliamente dispersa en la literatura (Kay, 1987).

La fuente principal de informaci6n publicada acerca de los patrones UV en
las leguminosas son los estudios de Kugler (citado por Kay, 1987).

La informacién acerca de la presencia de los pigmentos responsables de los
patrones UV en las flores, ha sido revisada y resumida por Harborne (1988) y
Thompson er al. (1972), quicnes encontraron que los flavonoides estdn localizados
centralmente sobre la flor, cercanos a los nectarios, formando gufas que le indican
al insecto polinizador la presencia de alimento cercano.

Los fMavonoides poseen muchas funciones (por ¢jemplo, como mecanismos
de defensa por generacién de toxinas en las hojas de algunas compuestas, Villasefior
com. pers.), ademds de su papel como pigmentos florales, y existen en muchos
tcjidos de la planta, a menudo en grandes concentraciones. Por lo tanto, los reportes
de la presencia de flavonoides en flores, debe tratarse con precaucién, aunque la
evidencia de otras fuentes (por ejemplo, la existencia del mismo flavonoide, o uno
cercano, como pigmento floral en una especie cereana), puede afadir peso para
apoyar el reporte inicial. Thompson er al. (1972), sugicren que los flavonoides
(como compucstos responsables de la absorcién UV en las gufas nectarias), deben
tencrse en cuenta como caracteres de gran valor cn el estudio de la especiaci6n y
cvolucién, y particularmente de coevolucién floral con los insectos sensibles al UV.

Las rclaciones cntre los colores de las flores, incluyendo las facciones
ultravioleta, y el comportamiento del insecto polinizador, s¢ conocen desde hace
mds de 90 afios. El interés en cstas relaciones fue retomado cuando Eisner y
colaboradores (1969), demostraron la facilidad de visualizar las caracterfsticas
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Figura 10. Sensibilidad de visién de Apis, mostrando los picos de sensibilidad en cl

SV1. Tomado de Wigplesworth (1972).
florales UV con una cdmara de televisién sensible al UV y con pelfcula en blanco
y negro que registrd los patrones de reflectancia UV 6 los patrones correspondicntes
de fluorescencia visible. Con éstos métodos sélo 1a porcién UV de la sefial floral es
fotografiada; en condicioncs de obscuridad (absorcién UV) contra la luz “con-
trastante” (reflectancia UV) se contrasta la coloracién intrafioral, 6 entre la flory la
vegetacién (Frolich, 1976). Tales fotograffas ignoran la longitud de onda visible,
que tambicn es percibida en parte por los polinizadores, y contribuye al patrén de
color de la seial floral. Los patrones UV aislados son de poco valor por tratar de
distinguir las scfiales disparadas por flores con una pigmentacién pre-
dominantemente de antocianinas (Wheldale, 1916; Kevan, 1972). Tales flores, a
menudo con matices rojos, azules o violetas, generalmente reflejan poca luz UV,
La absorcién UV en las flores se debe principalmente a la presencia de compuestos
flavonoides (Kevan, 1972). Segiin Thompson ez al. (1972) los patrones UV son
comunes cn las flores que se presentan uniformemente amarillas ante €l ojo humano,
debido a que los flavonoides amarilios podrian formar las marcas gufas de nectarios
que absorben UV en una flor de este tipo.

Las gufas nectarias en la subfamilia Papilionoideae estan localizadas en la
base del estandarte. Las combinaciones de color visibles por los polinizadores, estan
frecuentemente reforzados por los patrones de reflexién v absorcién UV (Kalin-
Arroyo, 1981).



La Juz ultravioleta (UV) es una radiacién electromagnética de longitudes de
onda de alrededor de 40 a 400nm. Es posible distinguir varias subdivisiones en esta
regién, en esie caso, sélo se emplean cormientemente tres tipos:

1.-UV cercano (lamado a veces "luz negra”): ¢s la banda espectral de 320 -
380nm.

2.-UV medio: 1a zona comprendida entre 200 - 320nm.

3.-UV al vacfo: longitudes de onda UV menores de 200nm. Esta region sélo
puede ser estudiada al vacfo, debido a su intensa absorcion
atmosférica; normalmente se considera que s extiende desde los
200nm hasta. aproximadamente, inm, sobreponiéndose a la region
de los rayos X débiles (Arnold er al.. 1974)

Mientras que aproximadamente el 76 de la radiacién solar se emite cn esta
region, sélo aproximadamente el 3% de la Juz solar que alcanza la superficie terrestre
es de longitud de onda menor a los 400nm. Esta diferencia es debida a la absorcidn
y reflectancia del UV en la atmésfera.

{C6émo es que ¢l color de los objetos y en general la apariencia de la
naturaleza s presenta ante los organismos? Hay 4 factores que estdn implicados
(Silberglied, 1979):

1.- La luz del medio ambiente: La calidad espectral ¢ intensidad de 1a luz
varia en el ticmpo y en el espacio.

2.- Las propiedades dpticas de los objetos naturales: La luz es reflcjada,
absorbida y trasmitida por la materia. La calidad espectral ¢ in-
tensidad de la luz reflejada y trasmitida, Heva informaci6n acerca de
1a materia al ojo.

3.- Ef sistema visual: La luz es refractada, filtrada y absorbida en el ojo. Las
propicdades Gpticas del ojo y el espectro de absorcién del pigmento
receptor determinan qué informaci6n puede ser traducida a impulsos
cléetricos.

4.- El cerebro: La aparicncia del mundo al organismo, depende sobre c6mo
el cerebro interpreta Ia informaci6n espacial y cromética transmitida
a ¢l por los receptores visuales.

Cualquier intento para comprender el mundo visual de un organismo que ve
ca UV, debe tomar también en cuenta toda la informacién disponible acerca del
sisiema de visién completo de la especie, y debe incluir informacidn de todas las
regiones del espectro en 1as cuales tal organismo es sensible; lo cual es practicamente
posible. Ei espectro visible para el ojo humano no se extiende dentro del UV cercano.
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Kevan (1978, 1979) ha sentado las bases para la interpretacion de los colores
de la flor en términos de un rango completo de sensibilidad del sistema visual del
insecto (SVI). Lo mismo que el sistema visual humano (SVH), la sensibilidad del
SVI en el espectro es amplia y tricromdtica, esto es. posee tres longitudes de onda
primarias sensibles. Usando la visién de la abeja como un modelo para los insectos
polinizadores, Ia sensibilidad SVI se extiende de los 300-650nm (del UV cercano
hasta el naranja) con miximos en las longitudes de onda det UV cercano (345-
360nm), azul (+0nm), y verde (550-388nm: figura 10). Por comparacién, la
sensibilidad del SVH se extiende de los 400-700nm (del violeta al rojo) con maximos
en las longitudes de onda del azul (460nm), verde (530nm), y rojo (650nm).

El sistema de Kevan (1978) para la interpretacién de color del SVI csid
basado en los siguientes aspectos :

1) generalmente, las sensibilidades relativas de los receptores de los tres
colores primarios del SVI varfan inversamente con la cantidad de
cnergfa en el cspectro con luz de dfa para cada longitud de onda
respectiva; esto da una percepeién aproximadamente igual de cada
color primario en luz de dia.

2) el "blanco” en el SVI estd definido como reflectancia de proporciones
iguales de todas las longitudes de onda en el espectro del SVI 6 de
las longitudes de onda primarias del SVI; otras combinaciones de
colores son definidas similarmente por reflexién proporcional.

3) los nombres e ilustraciones del SVI se hicieron andlogos al SVH por
cmplear una longitud de onda la cual considera al UV cercano como
"azul-insecto”, el azul como "verde-insecto”, y el verde como "rojo-
insecto”.

Como antecedente Daumer (1956), reporta que la flor de Phaseolus
coccineus absorve fuertemente ¢l UV, sicndo csta la tdnica referencia encontrada cn
la literatura.

ASPECTOS BOTANICOS DE LA BIOLOGIA DE LA POLINIZACION EN
Phaseolus

Para tratar de clasificar a las flores de acuerdo a su sistema de polinizacién
se han disciiado diferentes esquemas:

1.- Esquemas basados ¢n las recompensas (néctar, polen, ambos, Ifpidos u
otros).

2.- Esquemas basados en el modo de polinizacién (viento, agua, insectos,
aves, eic.).

14



3.- Esquemas basados en la estructura funcional (la forma en la que la flor

trabaja para la polinizacidn).

Leppik (1956) produjo un sistema de clasificacién de flores basados en la
estructura funcional que toma en cuenta los niveles evolutivos, asf pues tiene:

- nivel 1, amérfico.

- nivel 2, haplomérfico.

- nivel 3, actinomérfico.

- nivel 4, esterecomérfico.

- nivel 5, zigomérfico.

El nivel 1 considera a las flores m4s primitivas (amorfas), sin una forma o
simetrfa claramente discernible. El nivel 2 son flores abiertas de forma hemisférica,
sin una simetrfa clara, como las flores de magnolia. El nivel 3, son flores tfpicamente
abiertas, con simetrfa radial, los pétalos, sépalos, estambres y depésitos de néctar se
cncuentran en ¢l mismo nivel, como las tfpicas inflorescencias de las compucestas.
El nivel 4 considera a las flores con un reducido, aunque fijo, nimero de pétalos,
poscen los depdsitos ncctarios protegidos, y sc apuntan hacia formas
tridimensionales, como las flores de las mimosoideas. El nivel 5 considera flores
con simetrfa bilateral, frecuentemente con alto nivel cvolutivo; las estructuras
especializadas que poseen las flores de este nivel requieren que el polinizador posea

Edodf Principales temdencias evolutivas
b PAPILIONOIDEAE
_E papilionadas
|
R N4
1
p— a
& Figura 11. Evolucién floral de las
4 8 g leguminosas relacionado con el
§ - g ; desarrollo filogenético de las sub-
K R S =z familias correspondientes. 1. Flor
- -] a = . .
- g e s S hipotética ancestral pentdmera de
i3 § = Leguminosae. 2. Flor bilateral de
flz £ E una Caesalpinioideae (Cassia). 3.
3le = Y
S| e= Flor tubular de una Papilionoideac
— = (Trifolium). 4. Flor tipica de una
H Papilionoidecac (Pisum). §, Flor an-
i’ droceoica de una Mimosoideae
[ (Inga). 7. Flor bilateral de una
I Cacsalpinioideac (Hermesia). 8.
T RoSALELS Flor corolioide de¢ una
Caesalpinioideae (Cercis).
Tomado de Leppik (1966).



la habilidad para distinguir formas de simetria bilateral con tridimensionalidad,
tambien una capacidad especial para operar algunos de los mds complicados
mecanismos de polinizacién en las flores de este nivel (Figura 11).

Una de las caracterfsticas mds notables en la evolucidn de las leguminosas
es la formacién de la flor tipica en la subfamilia Papilionoideae, pertencciente al
nivel 5 (zigomérfico). Tales flores altamante especializadas, estan accesibles
dnicamente a los polinizadores "expertos” (Leppik, 1966).

DIVERSIDAD ZOOLOGICA EN LA BIOLOGIA DE LA POLINIZACION EN
Phaseolus

Los polinizadores presentan una amplia variedad que va desde los pequeiios
insectos, abejas, mariposas, ctc., hasta aves (principalmente colibries).

La siguiente lista (tomada de Faegri y van der Pijl, 1979) intenta agrupar a
los diferentes grupos de insectos y su relacién con la flor.

Tisanopteros (trips): Notables visitantes de flores. Sc cree que su presencia
es mds que nada destructiva. Son dispersores de enfermedades
sobre plantas de cultivo y ornamentales. Se han encontrado
en rosas, poblaciones de 1,600 individuos por flor. Algunos
trips son altamente especializados, posecn partes dentales que
se adhieren y rompen los granos de polen. Sc ha sugerido
polinizacién por trips de Ericaceas que crecen sobre los faros
del Mar del Norte. Son frecuentes polinizadores de
Dipterocarpaceae, que son drboles importantes de los bosques
tropicales de Asia. Sui presencia en las flores de P. coccineus
no estd bien estudiada, aunque se¢ sospecha que son
principalmente robadores de polen y/o néctar.

Dfpteros: Las moscas poscen partes bucales bien disefiadas para succionar el
néctar. Muchas moscas nematocereas son pequeidias pero im-
portantes polinizadoras ya que visitan flores con néclar
accesible. Su presencia en P. coccineus qQuizas sea para robar
néctar.

Lepidopteros: Incluye a mariposas y polillas; casi todas se alimentan de las
flores en estado adulto. La mayorfa se alimenta ex-
clusivamente de néctar. Son visitantes comunes en flores de
compuestas (Asteraceae). En P. coccineus son robaderes de
néctar.
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Himenopteros: es el orden mds importante de antofilias debido a que dste
contiene a las abejas. El néctar es el alimento mejor conocido
para estos inseclos v sin éste su longevidad y fecundidad se
ven afectados. Se les asocia comunmente con flores que tienen
néctar de fécil accesibilidad. Hay algunas relaciones es-
peciales de avispas en este grupo que incluye la polinizacién
de algunas orqufdeas, mimetismo por feromonas y
seudocopulacién. Las hormigas obtienen el néctar de flores
pequedas en forma de tazén abierto. Las abejas de la familia
Apioideae son los polinizadores mds importantes y los mds
altamente desarrollados para la antofilia: ellas recolectan
néctar y polen para aprovisionar sus nidos y celdas mientras
las reinas ponen huevos; este grupo incluye al género Bombus
(abejorros) que son los polinizadores mds importantes para el
frijol.

Existen entre las abejas y las flores una serie de relaciones complejas que

pueden resumirse {en un viaje de forrageo) en:

Monolécticas: donde las abejas se restringen a la visita de una especic de
planta huésped.

Oligolécticas: donde Jas abejas visitan unas cuantas (mds de una) especics
de plantas.

Polilécticas: donde las abcjas visitan una amplia variedad de plantas (las
abejas melfferas son polilécticas).

Entre las especies de abejorros en un hdbitat determinado, se da el caso de
la separacién de las visitas a las flores de acuerdo a la longitud de sus proboscis y
la distancia, disponibilidad y cantidad del néctar en la flor.

Darwin (1858), registro los mecanismos florales que permilen la
polinizacién de P. coccineus L. subsp. coccineus, indicando la cficiencia de
polinizacién cruzada con abejas en comparacion con la autopolinizacién.

Leppik (1966), apunta a las abejas y abejorros como los polinizadores mds
expertos que visitan las flores de este tipo; agregando que estos insectos han jugado
un papel selectivo principal en la evolucién de las plantas de la subfamilia
Papilionoidcae.

Knuth (citado por Birquez y Sarukhdn, 1980), basdndose en criterios de
mecénica floral apunta como polinizadores més eficaces a los abejorros (Bombus
spp.), yaque son animales pesados que focilmente deprimen el ala derecha de la flor
causando la protusidn del estigma y estilo con su carga de polen.

Free v Racey (1968) no encuentran diferencias significativas en la eficacia
de polinizacién de los abejorros (Bombus lucorum) y abejas (Apis mellifera) siempre
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y cuando la llegada se realice aterrizando sobre el ala derecha de la flor y no sobre
la base de la corola.

Sousa-Peiia (com. pers.), ha encontrado que Apis mellifera llega incluso a
"empujar” hacia arriba al estandarte causando asf la protusién del estigma.

Sousa-Pefia et al. (1990), reportan 13 distintos taxa animales colectados
mientras visitan las distintas subespecies de P. coccineus en la misma zona de estudio
(Nauzontla, Puebla). Estos incluyen varias especies de colibrfes, abejas per-
tenecientes a por lo menos dos familias, trips, lepid6pteros y algunas moscas. Es
obvio que no todos polinizan las flores, o por lo menos no transportan polen
activamente de una a otra, la mayorfa son robadores de polen y néctar. Como ya sc
menciond, los polinizadores obvios son los abejorros, quienes cumplen con los
requerimientos de peso y conducta, y los colibrfes, los cuales no sc posan sobre ¢l
ala, sino que hacen presién con ¢l pico sobre el hombro del ala, haciendo que ésta
baje provocando la salida del estigma, con lo que el polen por lo tanto lo transportan
sobre el pico.

ATRAYENTES FLORALES

¢Coémo muestra la flor sus productos al polinizador? Para esto cxisten varias
cstrategias, recurriendo a las sensibilidades del polinizador:

a) Fotosensoriales (Vision)
- Color y patrones de color
- Tamafio
- Forma
- Movimiento
b) Quimiosensoriales (Olfato y gusto)
- Olfativas
- Gustativas
¢) Mecanosensoriales (Tactiles o de togue)
- Textura
d) Termosensoriales (Temperatura)
¢) Cronosensoriales (Tiempo)

El comportamicnto de los polinizadores estd determinado, o al menos
influenciado en cada paso, por ¢l estfmulo al cual los érganos sensoriales estdn
sometidos; y las funciones de los érganos sensoriales y su poder de discriminacién
sc han descrito ampliamente ligadas a observaciones sobre el comportamicnto del
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polinizador. Por lo tanto, no es posible separar estos dos conceptos (sensacidn y
comportamiento), completamente.

En este caso v debido a la naturaleza del trabajo, nos concentraremos cn los
atrayentes fotosensoriales.

Atrayentes fotosensoriales (vision)

Para e) trabajo que se desarrolld, tratamos de ubicar especialmente el tipo de
atraccidn visual que le ofrecen las flores del complejo P. coccinens al polinizador,
es decir, el color y patrones de color.

Se deben de tomar en cuenta los signientes factores, todos ellos fntimamente
ligados al tipo dc ojo y organismo:

a) Discriminacién de las longitudes de onda (colores).

b) Calidad visual, poder de resolucién del ojo y agudeza visual (forma y
tamao).

¢) Velocidad de rcaccidén de las células del nervio 6ptico (movimiento).

Visi6n del ojo en humanos

La retina contiene las células sensibles a la luz: los conos y tos bastones (un
ojo humano tiene alrededor de 125 millones de bastones, los cuales no son sensibles
al color, y alrededor de 6.5 millones de conos que sf son sensibles al color, y estan
localizados especialmente en la fovea), la lente y 1a cornea enfocan los rayos de tuz
sobre la retina: el iris regula la cantidad de luz que entra al ojo cambiando el didmetro
de la pupila. El ojo humano puede cambiar ¢! enfoque de visién cercana a visidn
lejana simplemente modificando la forma del lente, fisiolégica y morfolégicamente
los ojos de los humanos son diferentes a los de los insectos polinizadores, de aquf
sc desprende entonces que los colores de 1as flores no estan discfiados para la visién
humana (Frisch, 1960; figura i2).

Vision del insecto a través del ojo compuesto

Adin sin ampliacién, uno pucde ver el ojo de una abeja, 1o mismo que ¢l de
otros insectos, consiste de muchas subunidades, cada una con su propio Ienie; estas
subunidades son las omatidias, del gricgo omma=ojo. E} poder de resolucién
depende en primer lugar del nimero de omatidias que posca el insecto, un hecho
determinante para descifrar el poder de resolucién de un ojo compuesto es la
extensién del campo de visidn que es cubierto por cada omatidia; el dngulo omatidial
en Apis es de 1°, debido a que ¢l 4ngulo omatidial es pequeito, aunque el poder de
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resolucién puede incrementarse, entra menor cantidad de luz sobre cada faceta
(como sucede en fotografia cuando cerramos el diafragma), de aquf que la imagen
puede ser menos luminosa (Wigglesworth, 1972). En el ojo del abgjorro existen
alrededor de 3,500 omatidias y cada una contiene nueve células visuales arregladas
en un circulo alrededor de un largo eje (Barth, 1985; figura 13).

Iriw

Humer acuos " Relina
Eje éptico Foven
Pupila
Cornea
Ligamento eili Puntlo ciego
Conunctiva Nervia éptico

Figura 12. Seccion diagramética del ojo humano. La retina contiene a los conos y a
los bastones; ¢l lente y 1a cérnea enfocan los rayos de luz sobre 1a retina; el iris regula
1a cantidad de luz que penetra al ojo, al cambiar el digmetro de la pupfla. El ojo humano
puede cambiar el enfoque para visién Iejana o cercana, modificando la forma del lente.

Percepcion a distancia

La respuesta Gptico-motora que presentan los insectos voladores es cl
resultado de la percepcién del movimiento; y esta respuesta puede ser usada para
determinar ¢l minimo intervalo de oscuridad entre dos estfmulos luminosos, lo cual
esimportante si ambos son percibidos por separado (Figura 14). El intervalo mfnimo
de oscuridad se ha determinado por experimentos de registro electrico, en-
contrandose que ¢l intervalo critco bajo el cual la fusién de estimulos sucesivos
(fusién de parpadeo) ocurre en cl ojo del insecto es de 10-20 milisegundos,
comparados contra los 50 milisegundos que posee el ojo en los humanos.

De aquf que se hallan clasificado los ojos de los insectos en dos tipos:

1) Ojos "lentos": poscen una baja frecuencia de fusién (40 por segundo), alla
sensibilidad y lento rango de adaptacién; se cncuentran
principalmente en insectos nocturnos.

2) Ojos "rdpidos”: poseen un potencial complejo de iluminacién, una ex-
tremadamente alta frecuencia de fusién (300 por segundo en Apis),
baja sensibilidad y casi instantdnca adaptabilidad a la luz; s¢ en-
cuentran sobre todo ¢n insectos diurnos.
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Figura 13. Omatidia individual en el ojo de una abeja. a) lente; b) cono cristalino; ¢)
célula visual; d) enrollado central, esta formado por finas proyecciones de la mem-
brana de 1a célula visual, aquf estan contenidos los pigmentos visuales; e) fibra de la
célula visual, esta proveccién termina comunicdndose con el cerebro. A la derecha se
presentan cortes de una omatidia a diferentes niveles, La omatidia consta de nueve
células, las cuales, a excepeién de la célula mis cona (marcada con ¢l niimero 9),
est4n carolladas a lo largo del eje de la omatidia. Cada omatidia contienc a los tres
tipos de células visuales: las sensibles al verde (3, 4, 7, 8); las sensibles al azul (2, 6)
y las sensibles al UV (1, 5, 9). Tomado de Barth (1985).
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Figura 14, Percepcién a dis-
tancia por Apis. Las lincas
punteadas son los ejes
visuales de determinadas
omatidias. Los puntos de
interseccién de tales cjes
determinan la posicién y dis-
tancia dc¢ los objetos.
Tomado de Wigglesworth
(1972).

Ojos simples

Dada esta rdpida adaptacién y alta
frecuencia de fusién, el insecto volador puede
ser capaz de resolver el campo visual mediante
un proceso de "rastreo”; en donde el arreglo de
los objetos en el espacio se convierte en una
secuencia de eventos en el tiempo
(Wigglesworth, 1972).

Debido a que los ojos del insecto no
poseen movimiento, no tienen un plano de
fijacién de la imagen sobre la cual pudicran
convergir (como es cl caso de la visién
estercoscépica de los humanos). No obstante,
pueden fijar la distancia de cualquier punto cn
el campo visual el cual puede ser determinado
por su posicién sobre los puntos de interseccién
de los ejes individuales de los omatidias. La
iluminacién simultdnea y de la misma in-
tensidad de los puntos de correspondencia de la
reting, es probablemente, el factor principal en
la percepcién a distancia (Figura 14). En la
regién media del ojo el dngulo visual de la
omatidia se¢ vuclve progresivamente mds
pequeiio, esto puede ayudar a tener una mejor
definicién del objeto mientras ¢l insecto se va
acercando a él.

Los ojos simples en los insectos son de dos tipos:

a) Estemnatas: quc son ojos que s¢ encuentran cn los cstadfos de larva y pupa

del insecto.

b) Ocelos (Figuras 15 y 16): ojos del estadfo adulto del insecto, sc localizan
principalmente en la regién frontal de la cabeza, junto a los ojos
compuestos; se encuentran mds desarrollados en los inscctos
voladores. Poseen un lente que cubre a la cornea y entre 500 a 1000
células sensoriales, las cuales formas estructuras que semejan a los
bastones. Sin embargo, los occlos no forman imagenes, pero son
muy sensibles a los cambios en la intensidad luminosa y a los bajos
niveles de luz. Apis, por cjemplo, responde muy rdpido a los cambios
en la intensidad de luz. Los ocelos, por lo tanto, son considerados
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como "drganos estimulantes”, los cuales incrementan la fotoquinesis.
Para apoyar esta hipétesis, se cubrieron los ocelos de abejas, el
resultado fue que comenzaban a forragear mds tarde, y terminaban
su labor més temprano que las abejas a las que no se les cubricron
los occlos (Wigglesworth, 1972).

Evans (1984), ha sugerido que més que servir como "érgano estimulante”,
los ocelos pucden actuar como moderadores de la intensidad de sefiales neurales de
los ojos compuestos, asi. servirfan como ajustadores extra oculares de la sensibilidad
visual. Registros clectrofisiolégicos muestran que la interaccién ocurre entre el
estimulo recibido por los ocelos y los ojos compuestos a 1a vez. De acuerdo con el
punto de que los ocelos sirven para regular la actividad cerebral, s¢ ha encontrado
que la respuesta a la estimulacién de las antenas es mayormente facilitada por la
estimulacién fética de los ocelos (Mimura, 1970; citado por Wigglesworth, 1972).

ocelo

Figura 15. Ocelo de Apis. a) lente;

b) célula matriz del lente; ¢) bastén; Figura 16. Posicién de los ocelosen
d) pigmento; ¢) nicleode 1as células la cabeza de Bombus sp.

de la retina; f) nervio, Tomado de

Wigglesworth (1972).

Vision en color por los insectos

A principios de 1960, Autrum y colaboradores (citados por Barth, 1985),
demostraron que, las propicdades de un analizador de color de una célula visual
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simple y alargada, que demanda la teorfa de la tricromatidad, estdn presentes en el
ojo de la abeja.

Para trabajar fuera de las propiedades de la célula visual como analizador de
color, estimularon ¢} ojo con luces monocromdticas. Todos los colores tenfan
idénticas intensidades. Esta uniformidad cra crucial en el experimento porque el
cfecto de la reaccién a una dnica longitud de onda era el interds, mds que la
intensidad. La amplitud de la fluctuaci6n del voltaje medida a través de lamembrana
celular, indica la sensibilidad espectral de la célula visual, Esta se incrementaba
cuando la longitud de onda de 1a luz del estimulo era fuertemente absorbida por el
pigmento visual.

E! resultado: la diversidad de las células sensibles al color de la abeja fue
mostrada directamente. Al principio se encontraron cuatro tipos de células, pero
estudios posteriores, incluyendo experimentos de entrenamicnto, son consistentcs
con la hipétesis de que sélo tres tipos de células sensoriales participan cn la
evaluacion del sistema de color de la abeja (Figura 13).

Algunas revisiones, conceptos, terminologfa y métodos sc han dirigido hacia
un intento de describir el color de las flores tanto en el espectro visual del insecto
(incluyendo el ultraviolcta), como en el de los humanos. Aunque el color ¢s un
atrayente muy importante que presentan las flores a sus polinizadores, hay que
recordar que existen otros caracteres florales que pueden atraer a los polinizadores
y que los insectos no son necesariamente atraidos hacia las flores por colores o
cualquicr otro atrayente aislado.

La visién de color cn insectos ha sido bien revisado por Frisch (1960),
Goldsmith, Burkhardt y Mazokhin-Porshnyakov (todos cllos citados por Kevan,
1972). Todos estos trabajos apuntan a la similitud de la sensibilidad cspectral de los
insectos, particularmente en la regién ultravioleta. La mayorfa de cllos s¢ han
realizado con abejas y sobre las bases de un conocimiento previo, s¢ considera a
Daumer (1956) como pionero de estos trabajos; ¢é1 desarrollé una técnica en la cual
podia excluir y medir los efectos de la luminancia y saturacién de colores. De aquf
que podfa medir la estimulacidn relativa causada por cada color; a grandes rasgos
cl experimento consideraba lo siguiente:

Habiendole asignado un valor arbitrario de 1 al verde, encontré que el naranja
tenfa un valor relativo de 0.3: el azul-verde de 0.5; el amarillo de 0.8; azul-violeta
de 1.5; y el vitravioleta un valor de 5.6. Con esta informacién diseiié un esquema
de visién tricromdtica para la visién de color de la abeja; el 55% de amarillo mds ¢l
30% del violeta més el 15% de ultravioleta conforman lo que consideré como
"blanco-abeja” (Figura 17 y tabla 1).



Tabla 1. "Blanco-abeja” como fué establecido por Daumer (1936) y el
poreentaje de energfa en cada banda de color para causar una estimutacidn
igual en abejas (Daumer, 1936), ¥ ¢l porcentaje de distribucidn de energfa en
cada handz de color emitida por el sol (List, 1968)

Longitud de onda ‘Blanco-abeja®  Estimulacién igual Blanco solar
nm % % % de energia total
300-390 15 14.9 16.45
410-480 28.75 298 29.95
500-650 55.25 55.2 54.20

Frisch, demostrd que las abejas posefan visién en color (Frisch, 1960).
Explot6 una caracterfstica bdsica que permite que las abejas scan entrenadas.
Colectando abejas que no volaban al azar de un tipo de flor a otro, sino mds bien a
la forma acostumbrada (buscando recompensa en flores de una misma planta) hasta
que ellas no encontraban mas alimento ahi: sélo entonces podfan ser inducidas por
la danza de un colector de otro grupo, pero de la misma colonia, para recorrer un
nuevo tipo de flor. Frisch comenz6 a alimentar a las abejas con agua azucarada sobre
una mesa que contenfa un tablero con diferentes formas. El plato con alimento se
coloc6 primero sobre un cuadro azul rodeando por cuadros de diferentes tonos de
gris, variando desde negro hasta blanco. Después del entrenamiento, las abejas
continuaban volando hacia el cuadro azul, ain cvuando la posicién en el tablero, s¢
cambiaba continuamente y no s¢ les colocaba mds alimento. Para estar scguro de

Azul-Violeta Ultravieletas

wh AWA A

62 500

A fsarillo e l-Varde

Rojo Axul

Figura 17. Circulo de color como es percibido por los humanos (A), y por la abejas
(B). Las zonas sombreadas representan los tres colores primarios y las zonas en blanco
son los colores complementarios. Tomado de Daumer (1956).



que las sensaciones olfativas no estaban implicadas, se cubria toda la mesa con una
placa de vidrio. Ademds, durante el entrenamiento, Frisch cambiaba la posicisn del
cuadro azul cada veinte minutos, para prevenir que las abejas se acostumbraran a
un sélo sitio.

En otros experimentos, encontré que las abejas no podian entrenarse a ir
hacia los campos grises 6 hacia el negro 6 blanco. En conclusidn: las abejas
realmente ven e identifican el azul como un color y no como un tono de gris.

En esta primera etapa de experimentacién, mostraron que no distinguen los
colores tal como los humanos lo hacemos, ésto es, papeles de color naranja-rojo,
amarillo, amarillo-verde, fueron confundidos con otros como azul, violeta y rojo-
purpura. Finalmente, elias no podfan distinguir los papeles rojos de los negros o
grises oscuros: las abejas no perciben en el espectro el color rojo.

La discriminacién de tonos

+En qué regiones espectrales puede una abeja distinguir los diferentes tonos,
y qué tan bien lo hace? ;Qué tan bien puede una abeja discriminar los colores de
una flor?

Para responder a ésto Helversen (citado por Barth, 1985), entrend abejas
hacia un color espectral; luego present§ este color junto con una longitud de onda
alternativa, aunque muy cercana a la longitud de onda de entrenamiento en cada
caso y midid ¢l grado en cl cual los dos colores eran confundidos. La abeja distingufa
los colores del entrenamiento especialmente bien en dos lugares del espectro: en la
region violeta (alrededor de los 400nm) y en la regién azul-verde (alrededor de los
500nm). La discriminacidn ¢s particularmente pobre cerca de las tres longitudes de
onda a los cuales los tres tipos de células son mds sensibles. Existe una explicacién
plausible para esto: dos colores pueden ser distinguidos sélo sf los dos tipos de
células visuales son activadas por cllos; la habilidad para discriminar ¢s mayor
cuando ¢l cambio en longitud de onda més fuerte altera la excitacién relativa de los
dos tipos de célula. Esta situacidn existe en el ojo de la abeja justo cuando en las
dos longitudes de onda las curvas de sensibilidad espectral s¢ cruzan (Figura 18).

Estos experimentos demostraron que las abejas son capaces de distinguir las
mezclas de sus tres colores primarios, incluyendo los diferentes colores de la mezcla
UV-amarillo que Daumer (1956) identific6 como "abeja-pirpura”. Para la
discriminacion entre flores de diferentes especies o entre variantes de color de la
misma especie, los insectos usan el color. De aquf se desprende que, para compren-
der el papel de la coloracién floral en la polinizacién, como mecanismo de
aislamiento, o como atrayente o repelente a las visitas de polinizadores, s¢ deben
realizar cuidadosas mediciones en las cuales se incluyan las apreciaciones visuales
que los insectos puedan tener sobre su medio ambiente y la coloracién.
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Los colores del espectro

El sol emite una enorme gama o espectro de radiacién electromagnética,
desde rayos gamma con longitudes de onda de menos de Inm, hasta ondas de radio
de baja frecuencia con longitudes de mds de 10,000 metros. Dentro de estas
radiaciones se encuentra el espectro visible, la longitud de onda de cualquier punto
(dentro del espectro), determina el color de la luz en ese punto. Asf, tenemos que a
partir de los 400nm ¢l color es violeta oscuro, pasando por ¢l azul, verde, amarillo.
naranja y rojo, en el cual se alcanzan los 700nm (Figura 19).

Laluz blanca estd compuesta por todos los colores del espectro visible; puede
sintetizarse combinando 6pticamente los colores del espectro visible, ésto puede
lograrse combinando sélo los colores primarios del espectro (azul, verde y rojo),
este proceso se conoce como mezcla aditiva de color. Cuando sélo se sobreponen
dos de estos colores, s¢ produce uno de los tres colores secundarios. Rojo mds verde
producen amarillo; rojo y azul da magenta; y verde y azul da cian. Esta mezcla se
conoce como mezcla sustractiva del color. Las combinaciones de cualquicra de
dos colores secundarios s6lo dan paso al color primario que ¢s componente comiin
delos dos secundarios. Manteniendo juntos los tres colores secundarios, s¢ producird
el negro, puesto que no existe ningun color que sea comiin a los tres.

La presencia o ausencia de color afecta fuertemente a la respuesta visual y
al contraste. En primer lugar, los propios colores pueden tener un aspecto plano o
contrastado; en segundo lugar, las dreas de color destacadas por la direccién y
calidad de la luz suelen dominar la imagen; y en tercero, segtin el color de la luz,
los colores de la escena parecerdn contrastados o planos.

Kithn y Pohl (citados por Barth, 1985), diseiiaron un método trasccndental
de entrenamicntos experimentales, el cual, en lo particular, les permitfa encontrar
los Ifmites del espectro visible de la abeja. Encontraron que ¢l espectro de colores
que percibe la abeja es tan amplio como ¢l de los humanos, pero sc apunta a percibir
longitudes de onda mds cortas (UV), y ademds no perciben en la regién roja del
espectro (700nm). Como resultado de esta diferencia, las abejas perciben una
variedad de colores florales, pero no como lo perciben los humanos; de aquf se
desprende que el color de las flores no estd disefiado para la visién humana (Figura
17).

La presencia del colibri en las flores de P. coccineus

A primera instancia podria parecer que existe compelencia entrc los
abejorros y el colibrf ya que ambos visitan la flor y consumen el néctar. De sus
investigaciones de campo, Sousa-Pefia (en preparacién), reporta para el drea de
estudio las visitas constantes a P. coccineus subsp. coccineus y P. coccineus subsp.
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Figura 18. La sensacién de color por las abejas. Las grificas indican una comparacién
de la efectividad de respuesta al estfmulo Juminoso, a difcrentes longitudes de onda
sobre: el comportamicnto (grafica superior); [a sensibitidad de los tres tipos de célufas
visuales (gréfica media) y la habifidad para discriminar longitudes de onda (grdfica
inferior). Tomadas de Barth (1985).
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glabellus de las siguientes especies de colibries: Amazilia yucaranensis, A.
leucocephala, Campylopierus curvipennis, Hyvlocharis leucotis y Selasphorus rufus.

Los colibrfes son atraidos visualmente a "grandes” distancias hacia las flores:
Knoll (citado por Barth, 1983), demostré la visién de color por los colibries,
trabajando con la especic Macroglossum stellarum. encontrd que ésta especie s¢
encuentra muy cereana a los abejorros en el sentido en que podfan discriminar dos
grandes grupos de colores, pero confund{an tonos entre cada grupo: un grupo azul
con el azul puro, {ndigo. violeta y pirpura: v un grupo amarillo con amarillo puro,
amarillo-rojizo, amarillo-verdoso y verde-amarillo. Otra sorprendente similitud con
los abejorros es la ceguera al jrojo!, ya que mostraban incapacidad para distinguir
el color rojo del negro.

Goldsmith (1980), por otro lado, demostré la capacidad que poseen tres
especics de colibrf (Archilochus alexandri, Lampornis clemenciae y Eugenes
fulgens) para distinguir en la regién del UV cercano, a 370nm (20nm a la derecha
de 1a mitad del ancho de la banda que tiene ¢sta zona del espectro). La sensibilidad
de las aves a la luz UV invita a la especulacién acerca de su significado adaptativo,
ya que s¢ suponc que la retina del humano representa ¢l estdndar de interpretacion
a través del cual los sistemas visuales diurnos pueden ser medidos. Por esta razén
si un animal puede ver en 1a regién UV, deben por o tanto existir algunas presiones
cvolutivas que crean esta capacidad, y las rafces de esto podrfan encontrase
adentrdndose en 1a ecologfa del comportamiento del animal (Goldsmith, 1980).

Macior (1986), sugiere que los colibries son atraidos principalmente por las
corolas escarlatas en Pedicularis (Scrophulariaceae), y que aquellos, son
polinizadores mds efectivos en flores mds “viejas" que 1o que son los abejorros
(Bombus edwarsii), cn estas flores, el tubo de la corola excede el tamaiio de la
proboscis de los abejorros, 1o que les ocasiona bastantes problemas a los inscctos
para alcanzar los nectarios.

Scogin (1988), analiz6 pigmentos de antocianidina en 146 especies de flores
que eran visitadas por aves, describiendo que existe un sindrome de pigmentacién
especifico para la visita de las aves.

La disponibilidad del néctar para las aves, estd limitada en tres vfas
principales (Raven, 1972):

1) Las corolas son a menudo tubulares o estan construidas de tal manera que
¢l néctar es inaccesible o accesible con mayor dificultad.

2) Las flores a menudo presentan aromas, o cual puede hacerias menos
atractivas para algunos insectos, pero las aves no presentan una
respuesta primaria a las sefiales olfativas.

3) Las flores son por lo comin, de color rojo.
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El rojo es el iinico color del espectro que cs a la vez invisible a la mayorfa
de los insectos como tambien una excelente "sefial” de la existencia de una alta
recompensa (ndctar) para las aves (Raven, 1972).
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Figura 19. Visién en color; una comparacion entre la longitud de onda visible para
los humanos (parte superier) v fas abajas {parte inferior). A diferencia de Ia abeja, el
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indican la longitud de onda en nm. Tomado de Barth (1983).
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Figura 20. Curva caracteristica de una pelfcula fotogrédfica. Tomada de Kodak (1988).
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PROPIEDADES FOTOGRAFICAS

La apariencia y utilidad de un registro fotogrédfico, estdn cercanamente
asociados con la sensitometrfa y las carateristicas de la estructura de la imagen de
la pelfcula utilizada para realizar tal registro. La sensitometria se entiende como la
medida de la respuesta de los materiales fotogrdficos a la radiacién
clectromagnética. Las propiedades de la estructura de la imagen y sus efcctos
determinan la extensién a la cual un material fotogrdfico puede registrar
informacion.

El grado en el cual las caracterfsticas sensitométricas as{ como la estructura
de la imagen obtenida son éptimas, dependen en mucho de la manera en la cual el
material es expuesto, procesado y evaluado. Esta no es la dnica relacién entre la
exposicién y la densidad final porque la densidad final estd influenciada por factores
adicionales. La longitud de onda de la luz de exposicién y ¢l tipo de revelador
utilizado estdn entre los factores que contribuyen a la naturaleza de la imagen. La
resolucién del detalle en la imagen puede depender de la calidad espectral de la
radiacién de la exposicién, el contraste del sujeto, 1a manera en la cual ¢l producto
estd expuesto, el sistema 6ptico, las condiciones del procesamiento, y la técnica de
evaluacién.

Propiedades Sensitométricas

Las propicdades sensitométricas bdsicas son convenientemente
representadas al graficar la densidad fotogréfica contra la exposicién utilizada para
producirla. Tales curvas son llamadas curvas caracieristicas.

La respuesta de un material fotogréfico varfa con la distribucién espectral
de la uz de exposicién. Por lo tanto, la radiacién utilizada para exponer ¢l material
en pruebas sensitométricas debe simular aquella en la cual el material es
normalmente expucsto cn la préctica.

La Curva Caracteristica

Hurter y Driffield (citados por Langford, 1978), claboraron una curva de
rendimiento de una emulsién fotogréfica, a la cual denominaron “curva
caracterfstica”. A partir de esta curva pudieron medir la sensibilidad de una
emulsién, su contraste y las influencias del sujeto y del revelado sobre la misma.

En sensitometrfa, el término "exposicién” sc refiere a la cantidad total de
energfa que actia sobre el material fotogréfico. La exposicién puede ser expresada
tanto en unidades fotométricas (iluminacién x tiempo) 6 unidades radiométricas
(energfa por unidad de 4rea).
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Las unidades fotométricas. tales como metro - candela - segundo, s¢ aplican
s6lo a la luz, 1a cual estd definida como 1a energia radiante capaz de producir la
sensacién de visién. L.a unidad metro - candela - segundo, por lo tante, propiamente
se aplica a laregién visible del espectro, exclusivamente (considerada entre los 400
a los 700nm).

La curva caracteristica (que es una grdfica de densidad contra el logaritmo
de exposicién) demuestra la via en la cual una pelicula responde a la exposicién y
al revelado. La curva o gradiente. en cualquier parte de 1a curva indica qué tan
rdpidamente cambia la densidad con los cambios en la exposicidn. Esta forma
caracterfstica varia con las diferentes emulsiones utilizadas.

Las mediciones de varias densidades pueden ser graficadas contra las
exposiciones. produciendo una curva caracteristica similar a las que s¢ muestra en
la figura 20.

Nivel de Velo

Cualquier densidad no procedente de 1a impresién intencionada en la cdmara
se denomina velo. El proceso de revelado produce siempre un nivel de velo, que
aumenta al incrementar su tiempo de duracién. En la préctica general, puede
prescindirse del nivel de velo, para lo cual se mide la densidad de un borde no
expuesto, valor que se resta de cualquier lectura de densidad realizada en el drea de
la imagen.

La parte inferior izquierda de la curva (a la izquierda de A, en la figura 20)
muestra la zona del nivel de velo de la pelicula. Aqui, la densidad no cambia con el
incremento del logaritmo de exposicién. Esto representa el nivel de velo, la densidad
del soporte (densidad base) mds la densidad de la emulsién no expuesta, pero
revelada (velo neto).

El Pie 6 Talon

La porcién no lincal de la curva (de A hasta B, figura 20) es Ia punta. El
punto A representa el punto minimo de exposicién que puede producir densidad por
arriba de Ia zona de velo. En esta regién los tonos estdn comprimidos y el cambio
de densidades producido por una exposicién determinada aumenta continuamente.
Como regla practica, esto indica que la separacién de las densidades de las sombras
ligeras del negativo va haciendose menor cuanto més cerca estdn de la parte inferior
del talén, y las densidades inferiores a unas 0.10 unidades por encima del nivel de
velo general normalmente son copiadas como negro. La regién del talén varfa en
longitud y forma segun las peliculas. La forma del talén s un factor importante en
la eleccién de una pelfcula



La Linea o Porcion Recta

El la parte media de Ia curva caracteristica (B a C, figura 20), la densidad
muestra una relacién lineal con el logaritmo de la exposicién. Algunas peliculas
muestran una porcién larga de esta zona, mientras otras la porcién es corta 6 nula.
Cuando la direccion de la linea cambia s6lo unos pocos grados, no s¢ aprecia ningidn
cambio en la reproduccion tonal. En otras palabras, la lfnea se considera como recta
incluso si contiene alguna pequefia curvatura o desviacién en ella.

Las diferencias en la forma de Ia curva afectan a la elecci6n de una pelfcula
asf como a la exposicién y latitud de revelado y se pueden usar para aprovechar
situaciones fotogrdficas. La pendiente de la porcién recta (et 4ngulo que forma con
el eje horizontal) constituye una medida importante del contraste (vease gamma) y
se delermina tanto por las caracterfsticas de la emulsién como por las del revelado.

El Hombro

Esta es la porcién superior de la curva (C a D, figura 20) donde ¢l gradicnte
sedecrementa y lacurva se vuelve una lfnea horizontal. En este punto, las diferencias
de exposicién ya no s¢ registran como diferencias de densidad, y los detalles de la
altas luces marcan la separaci6én. En la préctica, con la mayorfa de las pelfculas
nunca se¢ alcanza el hombro, pues los negativos deberian de tener de 10 a 15 puntos
de sobreexposicién antes de alcanzarlo. En esta zona de la curva los negativos s¢
vuelven diffciles de copiar debido a los altos niveles de densidad y de grano mientras
1a nitidez disminuye.

Maxima Densidad

La mayor densidad observada para una completa exposicién y unas con-
diciones de revelador dadas es la mdxima densidad, 6 Dmax. Esta ¢s frecucntemente
mds baja que la densidad mds alta que el material es capaz de producir con ¢l
revelador nuevo o con un revelador mds vigoroso.

Gamma e Indice de Contraste

El 4ngulo al que estd inclinada la porcidn de la lfnea recta sc denomina
gamma, ¢l cual es una indicacién del contraste inherente 6 rango de cambio de la
densidad con la exposicién de una pelicula fotografica, esto se ha considerado como
la base para seleccionar propiamente el tiempo de revelado. Las condiciones del
revelador (tipo de revelador, vida media del revelador, tiempo de revelado, método
de agitacién y temperatura) que son recomendadas por ¢l fabricante s¢ basan cn
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producir una gamma especffica, para un tipo particular de aplicacién. La gréfica de
la gamma como una funcién del tiempo de revelado, mientras otros factores s¢
mantienen constantes, provee una informacién muy 1til acerca del rango del
revelador y el tiempo 6ptimo de revelado.

En algunos trabajos cientificos el registro de la informacién puede salirse de
la porcién de la lnea recta de la curva (tal es el caso de este trabajo). En tales
aplicaciones, la gamma permanece como un criterio vélido, mientras el {ndice de
contraste tiene una amplia aplicacién en fotograffa.

A pesar de su importancia hist6rica, la gamma no ¢s corrientemente la forma
mis iitil de expresar el contraste, debido a que no tiene relacién con una parte de la
curva tan importante como cs el pic.

Efectos sobre la imagen

La imagen final registrada sobre una pelfcula fotogréfica es el producto de
muchos eventos complejos. Los efectos de la exposicion y los del revelado estdn
ligados inscparablemente ya que una imagen latente invisible no puede ser evaluada
hasta que los haluros de plata expuestos sean reducidos a plata metdlica durante el
revelado.

Latitud de Exposicion

La mayorfa de las emulsiones ticnen un rendimiento "itil" (c1 demostrado
por la parte superior del talén y la porcién de lfnea recta de la curva caracteristica).
Por lo tanto podemos variar ¢l nivel de exposicién del objeto hacia ambos lados de
la exposicién correcta (subexposicién o sobreexposicién) y seguir obtenicndo un
negativo utilizable. En lugar dc tener que ser exactos al juzgar laexposicién correcta,
tencmos una cierta "latitud de exposicién”

La latitud de exposici6n es la alteraci6n del nivel de exposicién que seguird
dando una imdgen revelada sin pérdida apreciable de gradacién de las tonalidades
de las sombras o ¢n las grandes luces.

FORMACION DE UNA IMAGEN FOTOMACROGRAFICA

La fotomacrograffa, constituye la técnica de realizar fotograffas de tamafio
mayor que el natural. Aunque no existe un mdximo tedrico en cuanto a la
amplificacién que se pueda conseguir, el lfmite prédctico vsual es de 20 a 50X.

Cuando la escala de ampliacién cs igual a 1, el tamafio del objeto y el de Ja
imagen son iguales, y la distancia entre ellos serd 4 veces la distancia focal. La figura
21 muestra que para otras distancias objeto-imégen (mayores de 4 veces la distancia



focal), existen 2 posiciones de enfoque exacto, una de ellas con la imagen reducida,
y la otra con la imagen ampliada.
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Figura 21. Relacién objeto-imagen en un objetivo. Las variaciones de la posicitn y
tamafio de la imagen se dan cuando el objeto avanza a lo largo del eje del objetivo.
Tomado de Amold er al. (1974).

Distancia focal
Esta depende principalmente del sujeto que se vaya a fotografiar, la
amplificaci6n requerida, y las posibilidades de extensién de la cdmara. La distancia
focal mfnima serd la necesaria para cubrir al sujeto, o sea, aproximadamente su
didmetro, el mdximo es dado por v=F(l+a), donde v es la extensién mdxima posible,
F cs la distancia focal y, a 1a amplificacién. Dentro de estos Hmiltes existen otros
factores que pueden afectar 1a combinacién definitiva:
1. Perspectiva. La perspectiva obtenida depende por completo del punto de
localizacién de la cdmara, el alejamiento del cual, a una amplificacién
determinada, depende de la distancia focal.

2. Espacio de maniobra. Esle debe de ser mayor con longitudes focales mds
largas. A menudo es mds il una distancia mayor cuando la

iluminacién es por luz reflejada.



3. Relacion entre la profundidad de campo ¥ la ampliacién. La profundidad
de campo a conseguir depende sélo de la amplificacién y del mimero
[ Pero si es necesaria una mayor profundidad de campo, puede ser
conveniente obtener una amplificacién menor empleando un objetivo
de distancia focal mds larga, aunque tales objetivos tienen aberturas
pequefias (f32), 1a abertura mayor puede ser de 5.6, con lo que se
tiene un objetivo "muy oscuro”. Cuando se realizan trabajos con un
objeto tridimensional, la profundidad de campo reviste gran im-
portancia, ¥ a veces s¢ pueden exigir aberturas pequeifias de
diafragma.

Distancia hiperfocal

Cuando un objetivo estd enfocado a infinito, s¢ denomina disrancia hiperfo-
cal ala distancia mds alla de 1a cual todos los objetivos tienen una nitidez aceptable.
Por ejemplo, si un objetivo de 35mm sc ajusta a f11 y s¢ enfoca a infinito, todos los
objetos a partir de 3.3m de distancia hasta el infinito aparecerdn nitidos. En estas
condiciones la distancia hiperfocal es de 3.3m.

Si este objetivo es enfocado de nuevo a la distancia hiperfocal, o sca 3.3m,
los objetos situados desde la mitad de la distancia (1.65m) hasta infinito apareccrdn
nftidos. Esto da la méxima profundidad de campo posible con esa abertura (f11). La
distancia hiperfocal varfa con cada diafragma del objetivo.

Para trabajar con fotomacrograffa, la distancia hiperfocal juega un papel muy
importante, debido a que en fotomacrograffa se ticne muy poca profundidad de
campo.

Numinacion

El hecho de que el objeto a fotografiar sea pequefio, afecta al equipo de
iluminacién que deba emplearse, pero no a los principios bdsicos en cuanto al
aspecto gencral, textura, etc. En el caso que nos ocupa, se prefirié utilizar
iluminacién natural (en el campo) y de preferencia en lugares sombreados, ésto para
evitar el registro de sombras que pudicran meter ruido en la reflexién del UV. En
condiciones de laboratorio, se utilizé la ldmpara de radiacién UV manual.

A mediodia la luz solar ticne una distribucién de colores aproximadamente
uniforme. Pero hacia el principio y al final del dfa disminuye 1a proporcién de ondas
cortas (azules). Cuando el sol estd bajo, 1a luz atraviesa la atmdsfera oblicuamente.
Las moléculas de aire dispersan siempre parte de 1a luz, sobre todo cn el extremo
azul (por eso ¢l cielo s¢ ve azul y no negro); cuando la luz incide oblicuamente,
atraviesa una parte de la atmésfera mucho mayor que cuando lo hace per-



pendicularmente, por 1o que la dispersién del extremo azul (UV incluido) es muy
superior por la mafiana y al atardecer y el color resultante es mds rojizo (Langford,
1983).

Tambidn influyen en ¢l color 1as condiciones climatolSgicas. Si el aire
conticne muchas particulas de agua en forma de niebla, nubes, ete., también absorbe
mds intensamente 1a luz de 1a regidn azul; por es0, el ciclo cubierto parece 2 mediodfa
mds blanco que el despejado. La luz mds azul ¢s l1a que se refleja directamente del
cielo despejado, sin contribucién del sol y, por tanto, pricticamenie sin presencia
de colores de 1a regién de ondas largas del espectro visible; estas condiciones se dan
a la sombra en un medio dfa despejado.

Materiales épticos

Existen dificultades en ¢l registro de la regién UV de ondas cortas, debido
a que todos los materiales presentan fuertes bandas de absorcién en dicha zona, En
el UV cercano, s¢ emplean las téenicas fotograficas convencionales, si bien los
componenics del sistema fotogrifico, ademds del aire, imponen una serie de Hmites
de absorcién al fotografiar con las longitudes de onda mds cortas. Tales dificultades
Opticas son causa principal de nuestra relativa ignorancia en esta banda espectral,
ademds, que como ya se menciond en la introduccién, deberfa trabajarse al vacfo
para evitar 1a absorcion de la atmdsfera. La tabla 2 muestra Hmitcs de transmisién
UV de varios materiales 6pticos.

Tabla 2. Limites aproximados de transmision ultravioleta de varios materiales Spticos,
Tomada de Arnold et al. {1974).

Material Limite aprox. Material Limite aprox.
de transmision de transmision
Vidrio de ventana
{varios) 320-340nm Fluoruro de litio 110nm
Vidrios dpticos 320-380 Balsamo de Canada
Vidrio con alto (cemento para objetivos) 300
contenido de silicio 220 Ozono atmostérico 295
Silicio fundido 200 Oxigeno 190
Cuarzo 185 Agua 170
Fluorita (fluoruro Gelatina 250
de calcio) 120

Muchos autores citan valores de absorcién como los de la tabla 3, pero a
veees surgen confusiones porque diferentes autores mencionan valores que dificren
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bastante; hay diversas razones para ello, la siguiente lista tomada de Arnold er al.
(1974), intenta aguparlas:

1. Es imposible expresar valores exactos, equivalentes a los citados en dicha
tabla, mediante una simple cifra, tampoco existe acuerdo sobre el
valor del porcentaje de absorcién en el punto de corte o limite. Los
niveles del 5%, 10% 6 90%, a menudo son citados, pero otros valores
son igualmente permisibles y por lo tanto igualmente confusos. Por
ejemplo, la gelatina fotogrdfica tiene un punto de corte en la longitud
de onda de 250 6 210nm. Ambos valores son correctos en un sentido,
pues igualmente puede tratarse de una transmisién del 90% o de una
absorcién del mismo porcentaje, respectivamente.

2. El grueso, por sf s6lo, afecta igualmente al valor sefialado; en muchos
casos el limite se sefala para una muestra de 2mm, o bien se indica
el porcentaje de absorcién en funcién del grueso de la materia de que
se trate. Un objetivo compuesto puede tener un grucso total de 20mm,
y alcanzard un nivel de absorcién dado en un punto cuya longitud de
onda sea del 10 al 20% mayor que otro objetivo mds delgado.

3. Incluso con una transmisién muy débil (por ejemplo, el 1%), es posible
hacer un registro fotogréfico, si la exposicién es suficiente. La
longitud de onda de corto limite puede por tanto depender de las
condiciones experimentales, como pueden ser la sensibilidad de la
cmulsi6n, 6 el movimiento del sujeto.

4. La palabra "vidrio" incluye varios centenares de productos, cada uno de
los cuales posee su propia configuracién qufmica. Hay una gran
variacién en la transmisién UV de los objetivos fotogrdficos; un
vidrio denso tipo "flint" puede tener un Ifmite de corte de 380nm,
mientras que los vidrios "crown" a menudo transmiten sélo a partir
de 310nm.

5. Varias mucstras de un vidrio 6ptico pueden variar ampliamente cn su
transmisién espectral; los valores que se citan cn los libros,
usualmente se¢ refieren a las muestras de mayor calidad. Estos
materiales son inapreciables para la espectrograffa UV, pero no puede
pretenderse que scan al mismo tiempo utilizables en tamafios
suficientes o con igual calidad para componentes grandes, o ¢l que
sus propicdades fisicas resulten satisfactorias para cmpleos en 6plica.
En cl caso del cuarzo (Si03) existe notable diferencia entre el tipo
sintético y el natural, notdndose diferencias de valor entre 160 y
185nm; éste ltimo cs ¢l valor mds corrientemente aceptado.

A todo esto hay que afiadir que los objetivos fotogrdficos estdn compuestos
de varios elementos que pueden estar cementados o no. Estos objetivos suclen tener



una capa antirreflejante para las longitudes de onda correspondientes al visible pero
no paracl UV, dando como consecuencia pérdidas en la intensidad UV transmitida,
no solo por absorcién sino por reflexiones internas.

Filtros

En fotografia se utilizan dos tipos de filtros: filtros dpticos y filtros de
particulas o de solucién. Cada tipo actia como un tamiz que permite el paso de
ciertas porciones de energfa o de soluciones e impide el paso de otras porciones.

Los filtros dpticos se utilizan principalmente para controlar la energia de
exposicién (longitudes de onda visibles, ultravioletas e infrarrojas; Kodak, 1988).
Para la mayoria de los equipos de fotografia los filtros se fabrican con pelfculas de
gelatina, de acetato de celulosa, de pldstico o de cristal. La gama mds completa de
filtros Kodak consta de pelicula de gelatina coloreada de 0.1 mm de grosor. La
uniformidad del grosor de los filtros de gelatina les confiere una calidad dptica
excelente y los hace adecuados para trabajos de precisién.

Los filtros se identifican normalmente mediante nimeros. El sistema mds
comutin es el que sc utiliza para los filtros Kodak Wratten (Figura 22).

Factores de Filtro

Debido a que un filtro impide que una parte de la Juz llegue a la pelfcula,
para obtcner resultados correctos debe aumentarse la exposicién. La magnitud del
aumento necesario en la pelfcula se expresa con un niimero llamado facror de filtro.
Normalmente los factores de filtro correspondientes a diferentes pelfculas pueden
consultarse en tablas, como es ¢l caso de los filtros de los colores primarios (azul,
verde y rojo), no obstante es muy probable que muchos de los filtros que no son
muy utilizados comercialmente no esten registrados en las tablas. Si esto ocurre
debemos determinar la exposici6n correcta, ésta puede determinarse con uno de los
tres métodos siguientes:

1) Lectura media general de la luz reflejada.

2) Medici6n de la luz reflejada por la superficie de una tarjeta gris de 18%
de reflectancia.

3) Lectura de la luz incidente desde la posicién del sujeto; en este caso s¢
realiza una cxposicién utilizando esta medicién sin filtro; a
continuacién se hace una serie de exposiciones a traves del filtro,
aumentando la exposicién en 1/2 paso cada vez (s¢ abre el diafragma
1a mitad cada exposicién), hasta cuatro diafragmas mds que la lectura
original del exposfmetro de la cdmara; la exposicién s¢ varfa
cambiando la abertura del diafragma sin cambiar la velocidad de
obturaci6n. Se debe revelar y comparar las densidades obtenidas con
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cada exposicién contra la foto sin filtro. Se elige 1a foto que tiene una
densidad general o promedio m4s parecida a la realizada sin filtro.

En la seleccién de filtros para efectos fotogrdficos lo mds importante no es
color del filtro, sino los colores que absorbe. Pocos objetos son azules, verdes o
rojos puros: en la luz que reflejan los objetos suele haber proporciones variables de
dos o los tres colores primarios.
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Figura 22.Curva de scnsibilidad de 1a pelicula Tri-X, comparada contra Ia transmision
de 1os filtros utilizados. Tomado de de Kodak (1978).

Fotografia en color

Lafotograffa cn color estd basada en la teorfa de 1a tricromaticidad propuesta
en 1802 Young (citado por Belloni-Cofler, er al., 1990). Segiin ésta teorta, al ojo le
bastan tres colores fundamentales para reproducir todos los demds: es decir e bastan
¢l azul, ¢l verde y cl rojo. La acci6n de cstos haces luminosos s¢ conjuga con la
retina, razén por la cual al sistema sc le liama "aditivo”. La aplicacién de la
tricromaticidad cn fotograffa, fue propuesta cn 1869 por Cros, en el aspecto tedrico
y Ducos, este ultimo realizé las primeras fotograffas en color (Belloni-Cofler, et al.,
1990; figura 23).



Todas las peliculas son sensibles al UV v al azul, de aquf que, cuando
colocamos un filtro 18A. estamos trabajando con la parte de la pelicula que es
sensible al UV y al azul.
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Figura 23. Fotografia en color. En una primera fase, las radiaciones precedentes de la imdgen a
reproducir sc separan en los tres componentes rojo, verde y azul. Esta seleccidn se realiza con
tres capas fotosensibles superpuestas sobre un soporte transparente y separadas por filtros (arriba
alaizquierda de la figura A). Estas tres capas pueden ser excitadas selectivamente por los fol6nes
de los tres colores basicos. A cada cristal de bromuro de plata contenido en esta emulsién de
multicapas le estd asociado en 1a mismna cdscara de gelatina. un acoplador. Este dltimo constituye
un depdsito de moléculas especificas destinado a suministrar un color determinado. Para
producir, por ejemplo, la azometina que colorea laimégen de amarillo, se emplea como acoplador
un derivado acetilaceténico. La parte B de la figura, explica los diversos fenémenos que se
producen durante el revelado por el procedimiento negativo /positivo. Tomado de Belloni-
Cofler, et al. (1990).
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Respuesta visual en el sistema humano

El ojo ve los colores de los extremos del espectro (el rojo profundo y el azul
marino) como "oscuros” y los del centro (amarillo y verde) como "claros”. Pero la
respuesta cambia con laintensidad luminosa; primero. laidea de color claro se desvia
desde el amarillo-verde hacia el verde-azul. Al final de una puesta de sol el
verde-azul parece mds luminoso que el rojo. Si la luminosidad sigue bajando, los
receptores de color del ojo dejan de funcionar y empezamos a ver en blanco y negro.
Cuanto m4s fuerte es la luz, tanto mayor es la sensibilidad de la vista a los colores;
bajo un sol fuerte reflejan més luz y por eso parecen mds coloridos.

Por tanto, el color de los objetos que nos rodean es efimero y cambia con la
hora, con el tiempo, con la posicién respecto a la direccidn de la luz y con las
propiedades de reflexion de los objetos mismos. Pese a ello, nosotros recordamos
las escenas v situaciones como provistas de un color especifico.

Todo lo anterior ticne que ver con la interpretacidn de lo observado para este
trabajo tanto cn ¢l SVH como cn ¢l SVI, ya que ambos sistemas estdn siendo
afectados por las condiciones expuestas naturaimente.

OBJETIVO

Dado que el grado de conocimiento de patrones UV y caracteristicas de
absorcién UV en Leguminosas y en particular en el género Phaseolus cs apenas
incipiente (hay pocos datos, no existen, ¢ los que existen no estdn publicados), y los
datos disponibles s¢ restringen en general a géneros y especies curopeas, El objetivo
de este trabajo cs el de registrar, por medio de téenicas fotogréficas, si existe algin
patrén UV que atraiga a los polinizadores hacia las {lores de frijol. Ya que en el
caso del complejo Phaseolus coccineus, las flores son morfolégicamente similares
y poscen una pigmentacion (en el caso de las flores de color rojo) que visiblemente
es similar, las diferencias entre las especies en el patrén UV floral y Ia pigmentacion,
adquicren gran importancia.

MATERIAL Y METODO

Los colores de muchas flores pueden ser examinados fotogrdficamente
usando una scric de filtros fotogrdficos monocrométicos de banda amplia, como s¢
muestra n la Tabla 3.



Tabla 3. Filtros utilizados en este trabajo, véase tambien la figura 23, que indica
la transmisién del filtro. Tomado de Kodak (1978).

N° de filtro rango de transmisién Color del filtro

Kodak Wratten18A* 300-400nm Negro

""35 (gelatina) 350-450 " Pirpura

""478 400-510 " Azul oscuro (primario)
"M48A " 360-500 " Azul oscuro

"98 " 380-500 " Azul

"6l " 490-600 " Verde oscuro (primario)
"G5A " 410-560 " Azul-verde

""90 " 540-@ " Ambar-gris oscuro
"as " 600-@ " Rojo oscuro (primario)
"0 640-@ " Rojo oscuro

* Unicamente existe en vidrio de 6mm de grosor.
@EI filtro transmite m4s alld de los 900nm.

Para fotograffa en color se utiliza pelfcula Kodak Ektachrome ASA 64, dadas
sus caracterfsticas de saturacién y buen balance del color. Para fotograffa en blanco
y negro s¢ utiliza pelfcula Kodak Tri-X, por su velocidad y su sensibilidad casi
uniforme sobre los rangos de visi6n tanto dec insectos como de humanos. Sc
utilizaron tubos de extensién, fuelle (dependiendo del tamafio de Ia flor), un lente
normal (50mm) y una cdmara réflex de 35 mm. Los diafragmas utilizados (después
de varias pruebas preliminares), en condiciones naturales de luz (luz ambiente)
fueron 5.6, 8 u 11. Los ticmpos de exposicién fueron desde 1 segundo hasta 32
segundos, variando la exposicién 1/2 paso en cada toma. La lectura de la foto normal
(sin filtro), sc realizé utilizando una tarjeta Kodak gris 18% (Kodak, 1979).

En las prucbas preliminares de laboratorio, s¢ utiliz6 una ldmpara de
radiacién UV manual (Ultra-Violet Products, Inc., modelo M-16), con una longitud
dc onda de 366nm, que ya no se ocupé cn ¢l trabajo de campo.

En el caso del objetivo utilizado en cste trabajo (Yashica ML), s¢ ha pedido,
por escrito ¢l Ifmite de corte, directamente a la fdbrica en Japdn, sin que hasta la
fecha haya respuesta. Sin embargo, la utilizacién del filtro 18A ascgura la banda en
la que se estd trabajando, y los ticmpos de exposicién se¢ obtuvieron utilizando este
objetivo. Tanaka (1982), reporta el uso de un lente macro sin correccién UV.

Las escalas de grises son frecuentemente usadas por los fotgrafos, sin
embargo, las escalas de grises estdndarces, que estdn comercialmente disponibles no
reflejan adecuadamente a longitudes de onda menores de 400nm. De aquf que no
son utiles para andlisis cuantitativos cn la parte del espectro visual del insecto. Por
lo que sc construy6 una cscala de grises siguiendo ¢l método de Kevan et al. (1973),
que pucde ser usado a través de los espectros visuales lanto del insccto como del
humano; su método es fécil, se requiere pintar diferentes mezclas (en polvo) de

43



oxido de magnesio (MgO) y carbén (C) en un coloide (albiimina de huevo que actda
como soporte de la mezcla) sobre un papel filtro (Watman N° 1),

Las sesiones fotogrdficas se realizaron de 2 formas, en la misma parcela,
cabe aclarar que las subespecies cultivadas estaban muy cercanas dentro de la misma
drea de cultivo, con la subespecie silvestre:

a) Directamente en la zona de cultivo.

b) Colocando las flores en un fondo negro, en un lugar donde no habfa luz
directa det sol (a la sombra), esto evita registrar en la fotograffa
sombras 6 “artefactos”, que pueden meter ruido en el andlisis final
de la fotograffa.

Las sesiones fotogréficas fueron a las 8:00, 12:00 y 16:00.

Se compard ¢f conjunto de sesiones (ya sea en blanco y negro 6 color) a, y
b, para seguir el ciclo de vida de la flor, de esta manera se puede registrar en el
tiempo cuando la flor atrae mds al polinizador y cuando ya no.

" Los negativos se imprimieron en papel Agfa Brovira Speed grado 3. semi-
mate, exponicndolos cn 1a ampliadora 8 segundos a f11 y reveldndolos en Dektot
(solucién 1 a 9) durante 1 minuto.

Las scsiones de fotograffa y observacién en Nauzontla se han basado en ¢l
método descrito, cuando el clima asf lo ha permitido. Se ha trabajado con 3
subespecies de Phaseolus coccineus (en adelante las especies serdn referidas por
iniciales Phaseolus coccineus subsp. coccineus "tecomari”® = PCC “tecomari”; P.
coccineus subsp. coccineus “ayocote” = PCC "ayocole": P. coccineus subsp.
darwinianus = PCD y P. caccineus subsp. glabellus = PCG);

PCC "ayocote”

PCC "tecomari”

PCD

PCG

Durante octubre y noviembre de 1989, también se aproveché la floracién de
PCC ™ecomari”, que se encontraba en ¢l Centro de Ecologfa de la UNAM, y de
enero y febrero de 1990 se sembraron las diferentes variedades de frijol en el
invernadero del Instituto de Biologfa de 1a UNAM a fin de controlar posibles visitas
de polinizadores y/o robadores de néctar. De ésta dltima etapa, desafortunadamente
no s¢ pudicron obtener resultados debido a que entre marzo y abril de 1990, las
plantas s¢ contaminaron con hongos, debiendose fumigar el invernadero, sacar y
descchar el material.

Cuando ha de elegirse cntre aberturas grandes, resoluciones altas y poca
profundidad de campo, por una parte, o aberturas pequeiias, definiciones menores
y gran profundidad de campo, por oira, ¢l problema se resuelve a menudo cesrando



el diafragma para aumentar la profundidad de campo; pero, antes de hacer la
eleccién, debemos considerar si: '

a) es necesario que todas las partes del objeto resulten detalladas.

b) el aumento de profundidad de campo podrfa obtenerse mejor reduciendo
el factor de amplificacién de la cdmara, compensdndolo con una
mayor ampliacién al realizar una copia en la ampliadora. Esto tiene
un limite de resolucién, ademds de que el tipo de pelicula cuando se
amplifica demasiado la copia el tamafio de grano s¢ muestra en la
misma.

Si queremos obtener la mdxima definicién, debemos enfocar exactamente
sobre ¢l punto preciso; de lo contrario estamos desperdiciando profundidad de
campo. No obstante en fotomacrograffa hay otro elemento que juega un papel
principal con el objetivo enfocado a infinito: la distancia hiperfocal (vease la
descripcién). En el caso de las flores de frijol, con su estructura tridimensional, se
traté siempre de obtener la mdxima profundidad de campo, por lo que los mejores
resultados sc obtenfan situando directamente la escala de distancias del objetivo con
la distancia hiperfocal y asf se tenfa enfocado desde la mitad de la distancia
hiperfocal a infinito. Esto tienc la particularidad de proporcionar la mdxima
profundidad a cualquier abertura.

Debido a las condiciones de 1a zona de estudio, la pelfcula Tri-X tuvo que
forzarse 2 pasos (llevarla hasta 1600 ASA) para tratar de evitar al mdximo el
movimiento de la flor causado por el viento, a este paso sc le denomina
subexposicién; para compensar esto, durante el proceso de revelado hay que
sobrerrevelar la pelfcula, todo esto afecta la curva caracteristica de la pelicula, es
decir aumenta el contraste y ¢l grano (Figura 24).

Para probar ¢l papel indicador de la quilla sc realizé un experimento simple
para asf probar la orientacién del insecto al llegar a la flor, tal experimento consistié
en climinar la quilla de varias flores y registrar el comportamiento del insecto.
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Figura 24, Efecto del sobrerrevelado en una pelfcula Tri-X, revelada con HC-110,
solucién B. Tomado de Kodak (1988).
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Figura 25, Mapa de localizacién de Ia zona de estudio en ¢l estado de Puebla.

DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO

Durante 1990 y 1991 se realizaron salidas al campo, al Municipio de
Nauzontla, enclavado en lo que s¢ conoce como la Sierra Norte de Pucbla (Figura
23).

Fisiogrificamente 1a Sierra Norte de Puebla corresponde a montafias y pic
de monie de 1a Sierra Madre Oriental. Los rfos presentes cn 1a zona son: Tuxpan,
Cazones y Tecolutla. Los tipos de vegetacién de acuerdo a un transecto NE-SW son:
Selva alta percnnifolia, bosque meséfilo de montafia, bosque de pino-encino y
bosques riparios. Los suclos son litosoles y ribosoles. Los rangos altitudinales
presentes en fa Sierra van de los 60 a los 2,700 msnm. Debido a lo anterior, los
climas son : Am (cdlido himedo con luvias en verano), Cm (templado hiimedo) y
Cw (templado subhimedo con Huvias en verano) (Garefa, 1973).

Nauzontla (cabecera municipal), sc ubica a 1,500 msnm; 19°30 latitud N y
97°40 longitud W; con una temperatura media anual de 16°C y una precipitacién
media anual de 1,932 mm (Guadarrama y Herndndez X., 1985).



Las actividades productivas se han agrupado en 6 subsistemas de produccién
de los cualesel principal es el denominado parcela de temporal; donde los principales
cultivos son el mafz de la raza "tuxpefio” x "cénico”, frijol enredador (Phaseolus
coccineus subsp. darvinianus ), frijol ayocote (P. coccinens subsp. coccineus),
frijol mateado (Phaseolus vulgaris ), papa (Solanum tberosum); chilacayote
(Cucurbita ficifolia) y calabaza de castilla (Cucurbira pepo) (Guadarrama y
Herndndez X., 1985).

Los otros subsistemas son: huerto familiar, uso de bosque. ganado de solar,
pradera inducida y plantacién de café.

Los ciclos de cultivo de mafz-frijol se dan en 2 épocas: enero - marzo, primer
ciclo (ciclo de invierno); junio - julio, scgundo ciclo (ciclo de verano), (Basurto,
com. pers.). Las poblaciones cultivadas de las subespecies de trabajo se mantuvicron
constantemente (se resembraban semillas) para tener poblaciones hasta la época de
floracién de la subespecie silvestre (octubre-cnero).

La parcela de trabajo, localizada junto a un cerro, permitié la-existencia de
las subespecics simpdtricamente de las 3 subespecies.

RESULTADOS Y ANALISIS

Visualmente las caracteristicas florales (color, tamafio y movimiento) son
importantes para una discriminacién a larga distancia de las diferentes flores por los
polinizadores. Por lo tanto, los colores florales como los insectos pueden verlos
deben ser considerados junto con el contraste con el fondo (suelo, vegetacién y
ciclo).

Sc detecté un patrén UV preliminar en las flores del complejo Phaseolus
coccineus, que s¢ muestra en la figura 26.

En ¢l complejo Phaseolus coccineus, 1a mayorfa dc los taxa infracspecfficos
que presentan flores rojas y que se ven muy similares al ojo humano, tiene
variaciones interesantes en los patrones UV. Se ha encontrado que todas las flores
en la inflorescencia que ain no han madurado absorben UV, debido al hecho de que
el estandarte en todos los taxa absorbe completamente el UV en ambas superficics
y, hay una fuerte reflexién de UV en el margen del estandarte, cuando este s¢
desdobla al abrir la flor.

La variacién de color infraespecffica podrfa ser el resultado de una seleccién
para la constancia del polinizador en interacciones interespecificas, aunque las
observaciones de campo y los patrones UV registrados prueban lo contrario; entre
los insectos que son polinizadores en la zona de estudio, hay que destacar a los
abejorros Bombus pullatus Franklin y Bombus ephippiatus Say.,como polinizadores
constantes de las cspecies PCC, PCD y PCG (Sousa-Peifia, en preparacion; figuras
27y 28).
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Fig . 26. Diagrama de Phaseolus para indicar [os patrones UV (figuras del 1ado derecho, vease tumbien las fotos
7 al0). Las dos tiguras superiores (ka figura superior izquierda fue temada de Delgado, 1985), no corresponden
al complejo P. ceccineus, pero se ulilizaron para cempararacion cen PCD, figuras centrales y PCG figuras
inferiores.
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Figura 27. Fotografia de Bombus ephippiatus Say. sobre PCC "ayocote”; la flecha
indica la posicién donde lc pega el estigma al insecto, note tambien la tensién del ata
izquicrda (que no es la de aterrizaje) cuando llega un insecto "pesado.

Figura 28. Fotografia de Apis mellifera sobre PCD, las figuras alargadas (flecha
superior) son trips, visitantes muy comunes en todas las flores del complejo P,
coccineus.
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Datos proporcionados por Sousa-Pefia er al., (1990), y observaciones propias
en el campo, sobre la cantidad de flores rojas y blancas de PCC "tecomari”, visitadas
por un polinizador ¢specffico (Bombus pullarus) no muestran gran diferencias en
la discriminacién de las visitas entre una flor blanca y unaroja, esto ¢s, ¢l polinizador
puede ir de una flor de un color a otra de otro color indiscriminadamente de tal
manera que la informacidn que estd recibiendo el polinizador no muestra una
varianie de color ¢n ¢l SVI (Griéfica 2).

Las sesiones fotograficas se dividieron en tres partes a lo largo del dia (véase
metodologia) para cubrir 1a llegada de los polinizadores a 1a flor (8:00) contra Ia
menor cantidad de luz UV del ambiente a esa hora; despues de las 12:00 decrece el
nimero de polinizadores (factor debido al incremento a la temperatura v a que los
insectos no pucden perder calor), pero hay una cantidad y calidad uniforme de todos
los componentes de 1a luz, inclufdo ¢l UV: alrededor de 1as 16:00 1a cantidad de luz
UV es mayor, pero a esta hora es raro encontrar polinizadores, hay que tomar en
cucnta tambien que 1a flor ya no produce néctar a esta hora.

La tabla 4 agrupa a los diferentes visitantes de las flores del complejo
Phaseolus coccinens vy la funci6n que desempefian en cuanto a polinizacién:

Tabla 4. Visitantes de flores del complejo Phaseolus coccineus y 1a funcién y/o localizacién en
1a flor

deprimen ¢l ala dentro de a quilla robo de polen o néctar
colibrics ++4 - -
trips - 4+ +44
lepidépteros - - +++
dipteros - ++
abejas chicas + - +
abejas medianas ++ . +
abejorros 4 . -

Las fotograffas 1 a 3, son panordmicas de una poblacidn de PCG y mucstran
lo siguiente:
1) Foto (1) normal (sin filiro)

2) Foto (2), con filtro 18A (UV); lasflechas A y C indican una flor de Lopezia
sp. (Onagraceae), mostrando fuerte reflexién UV las flechas By G,
muestran {lores de Bidens sp. (Asteraccae), con una gran marca guia
("ojo de buey”, McCrea y Levy, 1983), mostrando reflexién cn las
puntas de los pétalos, caracterfsticas presentes en varias {lores de
especies de la familia Asteraccae (note también la flor que estd detras
de la inflorescencia de PCG marcada con la letra D); las flechas D y
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FFoto 3. Panorfmica de una poblacidn de PCG. con filtro 35,

52



F muestran inflorescencias de PCG, se removié el estandarte en F
para mostrar la reflexién interna de la flor, notese la reflexién que
mantienen las alas a larga distancia, y ¢l contraste de la inflorescencia
en general con la vegetaci6n del fondo; 1a flecha E, indica la zona
donde debe estar Wedelia sp. (Asteraceae), cn csta zona de otras
flores que no reflejan UV,

3) Foto (3), con filtro 35 (pdrpura); la flecha A indica la reflexién que
mantiene Lopezia; las flechas B y C muestran la reaparicién de las
flores que no aparecen en la fotograffa anterior; la flecha D muestra
la inflorescencia de PCG; las flores de Bidens, manticnen su patron
de absorcidn y reflexidn, aungue la marca es mds tenue con este filtro.

Las fotograffas 4 a 6, son panordmicas de una poblacién de PCC “ayocote”
mucstran lo siguiente:

1) Foto (4) normal.

2) Foto (5), con filtro 18A (UV); las flechas sefialan inflorescencias de PCC
"ayocote”, y su contraste contra el fondo, ¢s decir, ¢t estandarte y las
alas reflejan, mientras 12 quilla absorve UV, note quc algunas hojas
estan movidas, debido al prolongado ticmpo de exposicién.

3) Foto (6), con filtro 35 (purpura); sc manticne mds o menos ¢l mismo
patrén.

Resumiendo las diferencias entre los tres {iliro encontramos quc las as-
teraceas al parccer presentan un sistema de atraccién mayor para ¢l polinizador
(tamafio y forma) que lo que tiencn las demds flores ¢ inflorescencias que aparccen
cn las fotograffas, aunque claro, csto cstd en funcién de que tanta recompensa le
ofrecen las inflorescencias de una u otra parte.

Las fotograffas 7 a 10 mucstran las caracterfsticas comparativas dc las tres
subespecices del complejo Phaseolus coccineus. La lfnca punteada encicrra la visién
tricromdtica de 1a abeja (y/o abejorro) y la linca contfnua la visién tricromdtica en
cl sistema humano. Las dos flores de 1a parte superior izquierda pertenecen a PCD
de color lila (A) y blanca (B); las dos flores de Ia parte superior derecha pertenecen
a PCG de color rojo escarlata con alas rosadas (C) y alas blancas (D); la flor inferior
izquierda es de PCC "ayocote” flor roja (E) y la inferior derecha es de PCC
“tecomari” flor roja (F). La foto 7 tomada con el filtro 18A muestra una fucrte
reflexidn del borde del estandarte para todas las subespecies, comparando la
reflexion con la tarjeta de grises (construida segin Kevan, 1972), la reflexidn de esa
zona s¢ acerca al 90%; las alas muestiran también reflexidn, aunque esta es de
alrededor dcl 20% para ¢l caso de C, Dy E, alrededor del 10% enclcasode Ay B
y alrededor del 40% para F; el estandarte absorbe [uertemente para las diferentes
subespecics; la quilla refleja un 20% para el caso de A y B, pero para las demds
subespecies absorbe completamente.
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Foto &, Panordmica de flores de PCC “ayocote”, sin tiliro.



Fot 6. Panordimica de una poblacidn de PCC "ayocote™, con filtro 35,



Fotograffas 7 a 10. La Ifnca punteada encierra L vision tricromdtica de fa

abeja, por comparacion, la l{nca continua encierra Ja visidn humana. A= £CO (flor
lila); B=PCD (flor blanca), C=PCG (alas rosadas); D=PCG (alas blancas);E=PCC
"ayocote”; F=PCC “tecomari”




La foto 8, tomada con el filtro 35 (plrpura), nos da informacién de las zonas
antes mencionadas, destacando un aumento de reflexién de las alas para el caso de
A y B de alrededor del 30% y del borde del estandarte 40% para fos mismos casos;
la quilla para A y B presentan una reflexidn de alrededor del 30%; cn este caso hay
una completa absorcidn para las demds subespecies, cn todas las partes.

Lafoto 9, tomada con el filtro 61 (verde), define bastante bicn la estructura
tridimensional de la flor (alas, estandarte y un poco el interior del estandarte); el
borde del estandarte, para ¢l caso A y B la reflexién es cercana al 80%, llegando
incluso a homogarse cn tomo con ¢l resto del estandarte; para C v D es de alrededor
del 30%:; para E v F s de alrededor de 40%; las alas para A y B refelejan casi ¢l
100%; para C es de 50%, para D es de 60%, para E es de 40% y para F es de 30-40%;
la quilla refieja para A v B refleja casi el 100%, para C y D s de alrededor det 30%,
para E es del 50% y para F es del 30%.

La foto 10, tomada con el filtro 25 (rojo), esta en la zona que ya no es visible
para ¢l insccto, pero proporciona el volumen de la flor en ¢l sistema de visién
humana; el borde del estandarte para A y B refleja cerca de 100%, para C y D cerca
de 90%, para E v F cerca del 80%; las alas para A y B reflejan 100%, para C reflcjan
100% y para D 90%, para E y F reflejan casi el 100%; el estandanic para A y B
refleja entre 70 v 80%, para C y D 80%, para E y F 70%%.

Comparativamente las fotos 7 y 8 en ¢l caso de PCD con flores lilas y rojas
no muestran diferencias para el polinizador, csto es, el polinizador las ve similarcs,
no hay diferencia en cuanto al color y/o tono, de acuerdo a como lo capta ¢! SVI;
esto apoya la teorfa de que un polinizador puede viajar indiscriminadamente hacia
flores (dentro del complejo Phaseolus coccineus) que en el SVH son diferentes,
pero no lo son para el SVI. Si comparamos E coatra F de las fotos 7 y 9, encontramos
diferencias en tonos (recuerdese que ambas son de color rojo). diferencias que no
existen en la foto 10, comparando las mismas flores.

Como contraparte, las tablas S a 8 agrupan las partes {lorales y la cantidad
de absorcién UV, azul y verde del SVIL

Tabla 5. Comparacién de la absdrcién UV de fas diferentes partes florales del
complejo Phaseolus coccineus.

Botén Estandarte Alas Quilla
PCC "ayocole” Ftt+ ++ ++ ++
PCC "tecomari” +tdt bt +++ +4++
PCD +++++ +++ ++ ++
PCG it e+ ++ -+

+++++ = Absorcidn completa; ++++= Absorcién entre 60 y 80%: +++= Absorcién entre 40y
60%; ++= Absorcién entre 20 y 40%; += Absorcidn menor de 20%



Tabla 6. Comparacién de la absorci6n con el filtro 35 (puirpura).

Botén Estandane Alas Quilla
PCC "ayocote” +ht -+t At bR
PCC "tecomari” 4+ b+t bt o
PCD 4+t 4+ =+ +4+
PCG bt i+t b+ it

Tabla 7. Comparacidn de la absorcién con el filtro 61 (verde)

Bot6n Estandarte Alas Quilla
PCC "ayocole” +++4 ot +++ +++
PCC "tecomari”™ +4++ 4+ +++ +++
PCD +++ ++ + +
PCG 4+ +H++ ++ +hi+

Tabla §. Comparacién de la absorcién con el filtro 25 (rojo)

Botén Estandarte Alas Quilla
PCC "ayocote” + ++ . -+
PCC “tecomari” + ++ - 4+
PCD + + . +
PCG + + . +

Si comparamos la informacién presentada en las tablas 4-6 y lo adecuamos
como mecanismo de atraccidn, obtenemos lo siguiente: ¢l botén (o sea el envés del
estandarie o la flor sin abrir), no presenta atractivo para ¢l polinizador, ¢n lo que a
mecanismo de recompensa se refiere; el borde del estandarte es una estructura de
atraccién muy fuerte para ¢l polinizador; las alas funcionan como plataforma de
aterrizaje para cl polinizador; pero la absorcién de la quilla, contrastando contra el
fondo del estandartc cs la estructura que le indica al insccto por donde y como debe
llegar.

Las fotograffas 11 y 12 mucstran un acercamiento de una flor de PCC
"tecomari”, a laizquicrda (11) una foto normal y a la derecha (12) una foto con filtro
18A, note la reflexién del borde del estandarte y de las alas, y la fuerte absorcién
de la quilla.
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* Cada color corresponde a una planta.

Gréfica 2. Proporcidn de (lores rojas y blancas visitadas por Bombus pullatus a o jargo del dfa en
PCC "tecomari”. Tomado de Sousa-Peda er al., 1990.




Las fotograffas 13 y 14 muestran un acercamiento de una flor de PCD, a la
izquierda una foto (13) normal y a la derecha (14) una foto con el filtro 18A, note
de nuevo la reflexién del borde del estandarte y de las alas, pero hay un cambio en
cuanto a la absorcién de 1a quilla, es decir, la quilla no absorve tanto como en PCC
"tecomari”.

Las fotografias 13 y 16 muestran un acercamiento de una flor de PCG. la
foto 15 sin filtro y la 16 con filtro 18 A, note la fuerte reflexion de las alas (comparese
con la fotos panordmicas 1 a 3).

Para comprobar el contraste del fondo natural contra la flor, las fotograffas
17 a 20, seialan este efecto. Con una inflorescencia de PCD. La foto 17 muestra
una foto normal; la foto 18 sc tomé con el filtro 18A, note ¢l contraste del fondo
brillante con lainflorescencia; se removié el estandarte de una flor vieja para mostrar
la absorci6n de la quilla (flecha).

De lo registrado para PCG, s¢ ha encontrado que:

a) la primera sefal para el polinizador la dan las alas ya que éstas reflejan
UV vy el envés del estandarte lo absorve.

b) el polinizador a primera instancia no puede ver la quilla. debido a la forma
de la flor, por lo que tiene que llegar a estar enfrente de la flor para
poder entrar a ella (ver foto de descripcidn).

¢) el ala izquierda de la flor, junto con el enrollado de la quilla, tapan u
obstruyen la entrada del polinizador por este lado.

d) la indicacién de acceso a los nectarios, de nuevo, lo da la quilla.

e} la posicién de la inflorescencia presenta las flores siempre en la misma
posicién, siempre hacia el frente, ya que atras tiene la cubierta
vegetal.

) en el lugar donde crece PCG ocurre una elevada competencia por los
polinizadores (veanse fotos panordmicas 1 a 3), Amicia zygomeris
DC. (Fabaceace) (fotos 21 y 22) entra en floracién, casi al mismo
tiempo que PCG y su patrén UV es mds remarcado, de hecho, s¢ ha
observado que cuando A. sygomeris comienza a entrar en floracién,
la llegada de polinizadores a PCG cs escasa o nula. Las cspecics
entran en competencia por ¢l recurso, ¢n este caso ¢l polinizador
{(Bombus).

En ocasiones, el abejorro, sin razén aparente alguna después de sobrevolar
una flor decide evitarla y mudarse a otra. Las bases de estas decisiones apuntan a la
percepcidn del abejorro, el cual capta sefiales que aportan informacidn sobre la
concentracién de néctar existente en ese momento en la flor (Pleasants, 1989).

Los cambios de coloracién dependientes del tiempo (por ejemplo, aquelios
que ocurren a lo largo de Ia vida de la flor) pueden ocurrir en las flores en las cuales



Fotos 21 y 22, Amidcia 2zygomeris, a la izquierda, foto normal, a la derecha con tiltro 18A; note ¢l
crecimiento de la guia nestaria ea fa base del estandarte,
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Grdfica . Variacién en el néctar a lo largo de la vida de una flor de PCC "ayocote”. Tomado de
Sousa-Peiia et al., 1990,
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Foto 1 (izquierda ) ¥ 12 (derecha) de PCC “tecomani®, la foto 11 es la foto normal (sin tiltro) y la 12 ¢s la foto con el filtro 18A. La
barra equivale a 2zm.
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Fotos 15 y 16de PCG, la foto 15 es 1a normal, la 16 es con ¢l filtro 18A.
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no llego a darse )a polinizaci6n, o el polen que lego no era viable, o simpiemente
no hubo visitas de polinizadores (factor debido a robo o evaporacidn de néctar). En
contraste, los cambios florales inducidos por ]a manipulacién de los polinizadores
y por los cambios intrfnsecos de 1a polinizacién pueden llegar a beneficiar ala planta
en varios factores. Gori (1989), proponc que el cambio en la coloracién puede
beneficiar a la planta en dos vias:

1) por dirigir al polinizador hacia la recompensa (néetar) que le ofrece la
flor; el cambio pucde incrementar la eficiencia del forrageo del
polinizador, con ¢l consecuentc resultado de que el polinizador visite
mds flores antes de abandonar la planta.

2) por dirigir a los polinizadores hacia las flores receptivas, el cambio de
color pucde prevenir la llegada de polen a una flor que ya fue
polinizada, evitando asf que éste polen se desperdicic sobre estigmas
no receplivos.

Feinsinger (1984), propone que los animales que buscan carbohidratos en el
néctar intentan maximizar la admisién de energfa mientras minimizan el gasto de
cnergfa, esto es, para obtener la mayor cantidad de carbohidratos con el mfnimo de
movimienlo, ain cuando su ruta de forrageo pueda incluir flores de diferentes
cspecies.

Sousa-Peiia (com. pers.), indica que 1a variacién del néctar a lo largo del dfa,
coincide con 1a mayor cantidad de visitas de polinizadores en el mismo lapso, csto
¢s, la produccién médxima de néctar (medida a partir de as 6:00 AM, hasta las 18:00
PM), coincide en tiempo con 1a mayor cantidad de visitas del polinizador (situacién
que se daentre 1as 8:00 AM y 13:00 PM) (Gréfica 1). Precisamente a temprana hora,
la cantidad de radiacién UV que hay en ¢l ambiente es escasa, elevandose a lo largo
de) dfa hasta alcanzar ¢l méximo casi al atardecer. Esto nos indica quc ¢l polinizador
es capaz de responder a cste estfmulo del medio, poca cantidad UV, utilizando su
mayor efectividad precisamente en esta zona (Langford. 1983; figura 18).

Kalin-Arroyo (1981), ha sugerido que la unidad funcional de polinizacién
cn la subfamilia Papilionoideac es generalmente 1a flor individual. Asf, en una tipica
flor papilionada, el cstandarte esta asociado Unicamente con la atraccidn; la quilla
sirve para proteger a la columna estaminal; y las alas, junto con la quilla actian
como una plataforma de aterrizaje para los polinizadores.

No obstante, en este trabajo se encontré que ¢l papel que jucga la quilla en
Phaseolus, en particular en el complejo  Phaseolus coccineus es doblemente
importante por los siguientes factores:

1) En las fotografias panordmicas (4 a 6) las flores de PCC "ayocote” la flor
contrasta contra ¢l fondo, y la quilla (que aparcce negra en la
fotograffa) contrasta dentro de la flor con las alas y ¢! estandarte, es
decir absorbe UV,



2) A la pregunta de por qué Bombus (por ejemplo) siempre llega por el ala
derecha de la flor, siendo que también podria llegar por el izquicrdo;
la quilla juega aquf el papel de gufa, es decir es la "seal” que le da
al insecto la indicacién de por donde debe de entrar; mucho de esto
implicala formade laquilla (Ja espiral recostada un poco a laderecha,
lo cual, pensando antropocéntricamente harfa la vez de flecha in-
dicadora) y la absorcién UV que posee, lo cual le indicarfa al insecto
la presencia de nectarios muy proximos a esta parte. La quilla
contrasta contra el estandarte lo cual es fdcil de discriminar para el
insecto a corta distancia.

Los resultados del experimento de cortar 1a quilla de algunas flores de PCC
"ayocote” presentaron dos resultados interesantes:

1) El insecto Hegd en algunas ocasiones por ¢l ala derecha de a flor; lo que
supone que la abeja ya habfa visitado antes una flor de frijol y que
"reconocfa” la forma anteriormente visitada; Menzel y Erber (1978)
reportan que la memoria de las abejas en relacion con sus fuentes de
alimentacién, ¢s altamente cstable y ademds durable.

2) El insecto Hegd a la flor justo por el centro, sin saber cémo mancjar la
flor, se sostenfa sobre el estandarte y, en muchos casos, tenfa un fdcil
acceso a la recompensa. Despuds de la visita de algtin abejorvo, la
flor quedaba pricticamente desecha, ya que la quilla también sirve
de soporte a todo ¢l sistema de la flor (alas, protusion del cstigma,
ele.).

Desafortunadamente muchos estudios de reflexiones UV de flores, o partes
florales, no estan plenamente cuantificadas y su discusién puede ser engafiosa,
especialmente porque se considera al UV sin hacer referencia a los demds colores
primarios det insecto.

Frolich (1976) sugicre que las sombras son menos conspicuas en el UV y
que la iluminacidn en la sombra es mds o menos complementaria en tono a las partes
que absorben UV en la planta. Esta sugerencia ¢s algo engaifiosa ya que el color de
la sombra es dado por el fondo en el cual estd puesta la parte sombreada. La lvzen
la sombra, estd relativamente enriquecida con UV, pero aqui pueden no existir los
cotores complementarios. De hecho, los insectos pueden adaptarse a los cambios
féticos del medio ambiente y presumiblemente ven los colores tan bien en 1a sombra
como en fa luz directa del sot (Menzel, citado por Kevan, 1979).

67



CONCLUSIONES

Es necesario investigar més, tanto para elucidar los patrones de variacién en
las caracteristicas florales UV, como para determinar las viasen las cuales esto afecta
las funciones florales y las interacciones entre las especies.

Las horas de toma de fotograffas (8:00) coincidieron con la menor cantidad
de luz UV en el dia contra la mayor percepcién del insecto en esa zona del espectro,
lo que indica que el polinizador utiliza su mayor sensibilidad en esta zona para
compensar la escasa radiacién UV en esas horas del dfa.

El color de las flores es utilizado a menudo como un caracter taxonémico,
pero el sistema de colorimetria SVI que sugiere Kevan (1972, 1978), no ha sido
utilizado para estos fines. Eisner ez al. (1973) mostraron que los patrones UV s¢
conscrvan adn en los ejemplares de herbario, aunque hay que recalcar que la
naturaleza real de los pigmentos responsables de la reflexién y absorcién UV sélo
puede obtenerse de flores frescas; mds atin, Horovitz y Cohen (1972) han sugerido
que las diferencias en las reflexiones UV entre especies relativamente cercanas
(Brasicaceac) pueden ser muy dtiles taxonémicamente.

El conocimiento de la conformacién bioqufmica en pigmentos florales y su
distribucién en las flores ha ido incrementdndose.

La absorcién con los diferentes filtros dan evidencia de cambios indicativos
para el insecto. Conforme envejecc la flor (aunque el cambio de color no se perciba
cn el SVH), el polinizador es capaz de detectar estos cambios, debidos a la oxidacién
de los flavonoides. Si sc observa la flor vieja (marcada con la flechacn las fotogralfas
17 a 20) en la fotograffa, esta se confunde con €l resto de la inflorescencia y/o
vegetacion, es decir, aparentemente se picrde de vista para cl insecto.

Las escenas que percibe un polinizador entre los diferentes cultivares (PCC
"tecomari", PCC "ayocote" y PCD), y un silvestre (PCG), son bien diferentes. Esto,
porque en un cultivo principalmente existe el frijol (recuerdese que el mafz sc dobla
y se deja secar, con lo que emerge la floracién del frijol), de tal manera que la
informacién que percibe el polinizador es constante en el sentido de que, cuando
viene volando, puede detectar el color "continuo™ y casi tnico, de un tipo de flor,
que en ese momento estan en floracién dentro del cultivo. En ¢l caso de las
poblaciones silvestres, el panorama cambia, dado que el polinizador percibe
informacién sobre formas y colores bicn contrastantes de varias especics (Fotos 1
a3).

Los patrones UV se pueden utilizar como caracteres taxonémicos; por lo
tanto, s¢ debe seguir investigando sobre esa misma lfnea, son importantes cn varios
aspectos:

a) los cambios morfol6gicos y fisiolGgicos cn los patrones de coloracién
floral que siguen a la polinizaci6n, inhiben la visita de las abejas.



b) les confieren a las flores un patrdn de color definitivo para ¢l polinizador.
Dado que la cantidad de estos patrones es exiensa, esto pro-
bablemente sirva para delimitar una subespecie de otras que se
encuentran en floracién ¢n la misma zona (Daumer, 1956). Enel caso
de floraciones relativamente cercanas y simultdncas, la especificidad
del polinizador podrfa ser que mantenga hasta cierto punto la in-
tegridad de la especie (no necesariamente el 1009) atin en ausencia
de otros mecanismos de aislamiento.

c) sirven para reconocer cualquier otro patrén de color uniforme (en ¢l SVH),
haciendo csto mds conspicuo para las abejas y abejorros.

El patrén UV encontrado para las dos subespecies cultivadas PCC ("ayocole”
y "tecomari”) y PCD es muy similar, aunado a la morfologfa de la {lor (el polinizador
recuerda las formas y los patrones en el tiempo y el espacio) y al registro de las
visitas de un mismo polinizador hacia una u otra varicdad ¢n un mismo viaje sugiere
la permanencia dentro del complejo de estas subespecies.

El par6n UV presentado por la subespecie silvestre (junto con otras
caracteristicas, por cjemplo morfologfa, sistemas de reproduccién, andlisis
clectroforéticos, cic), puede ayudar a darle una nueva catcgorfa taxondmica a csta
subespecie. es decir, debe ser considerado como un taxdén fucra del complejo
Phaseolus coccineus.

RECOMENDACIONES PARA TRABAJOS POSTERIORES

Siguiendo las conductas del polinizador (Bombus pullawus, por ejemplo), se
sugierc realizar andlisis de flores visitadas para ver los posibles cambios
morfoldgicos y/o ver si existe un cambio en la simetrfa de la flor que pueda ocasionar
cada visita del polinizador a la flor.

Dado la dificultad para trabajar cn ¢l campo, y sobre todo en un lugar con
alta humedad, vicntos variables y casi constante precipitacién, se sugiere trabajar
con una poblacién de control en invernadero; 1o interesante de esto serfa evaluar
posibles cambios en los patrones UV de 1a flor, dado que cn la zona de estudio existe
una constante de sembrar el frijol junto con el mafz. Se tendrfa que utilizar un
radiémetro para saber la cantidad de radiacién UV que hay en determinada zona.
Sin embargo hay que tomar en cuenta otros factores limitantes entre los que
destacan:

1) La dificultad para conseguir ¢l filtro 18A, tanto cn el pafs como en el
extranjero.

ESTR 1515 Ko
W DEBF
’SAUE BE L4 BibLiorEcy

69



2) El elevado costo de los materiales (por ejemplo un filtro de transmisién
UV de cuarzo, para una cdmara Nikon, llega a costar hasta 33
millones de pesos), ademds de pelicula y papel para imipresién.

3) La fijaci6n casi exclusiva en la presencia o no de reflexién UV, esto es si
existe reflexién UV la flor en sf ya es interesante (como en el caso
de las flores de Asteraceae), si no existe reflexién, aiin y cuando los
demds filtros que caen el el sistema tricromético del insecto esten
dando indicios de atraccion para el polinizador, no hay interés en la
flor.

Tambien es evidente que el insecto responde a los demds estfmulos, que en
este trabajo sc han mencionado, y que se sugiere para trabajos posteriores:

a) El tamaiio de la flor: no estd muy investigado, es decir, no existen estudios
cuantitativos ni tan rigurosos como los que hay para el color.

b) La inflorescencia en conjunto puede ser una unidad atractiva para el
polinizador.

¢) Forma: estd mcjor estudiada; existen trabajo en los que se demuestra que
los abejorros pueden discriminar y aprender la forma de una flor
(Barth, 1985).

d) Movimiento: es algo muy poco estudiado; algunas flores poseen apéndices
mabiles que parece ser son mds atractivas para los polinizadores; ¢l
movimiento de la flor provocado por el viento, se ha sugerido que cs
mds atractivo para el insecto (Darwin, 1858; Wigglesworth, 1972).

¢) Quimiosensoriales (Olfato y gusto): los insectos poscen un exocsguelcto
compuesto de quitina, la informacién quimiosensorial puede penctrar
al interior a traves del exoesqueleto, las abejas poscen alrededor de
40,000 "antenas” sensibles de varios tipos; tambicn poseen capacidad
para percibir y discriminar olores (Kevan, 1979).

) Mecanosensoriales (Tactiles): los inscctos pueden discriminar texturas
florales: en las compuestas (Asteraceac) y en algunas leguminosas,
los detalles finos de la textura floral son usados por los taxénomos
para distinguir especies (Kevan y Lane, 1983).

Las radiaciones UV producen efectos dafiinos en los tejidos humanos, asf
como en la mayorfa de los organismos vivos, tales radiaciones causan malestar y
daiios posiblemente permanentes, desde conjuntivitis (inflamacién del ojo), a
eritrema (enrojecimicnto de la piel). Si se emplean 1dmparas UV, hay que observar
las precauciones de seguridad advertidas por ¢l fabricante, cmpleando lentes pro-
tectores o pantallas absorventes UV a fin de proteger los ojos y la piel.
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